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ABSTRACT: The influence of “normal” temperatures on life processes in poikilotherm
animals exclusive of growth and development processes. This review summarizes especially
literature published since 1955. It deals with reactions, regulations and acclimations (ad-
aptations) and does not attempt to exclude overlappings in regard to terminological classifi-
cations; acclimatizations (according to the terminology of ProssEr 1958) are not discussed
and the problem of usefulness of a response (in the sense of a selective advantage) is avoided.
In order to characterize the dependence of life processes on experimental temperatures, Qi
or p-values are used. These values can differ greatly, e. g. in different organ functions, partial
functions of an organ, in case of varying functional states of an organ, equal organ functions
in different races or species, etc. Parts of r-t curves of biological importance show sometimes
especially low temperature coefficients — a fact not always caused by endogenous reaction
norms, but sometimes also by regulations or adaptations. R-t curves can also be influenced in
different ways by the size of the test animal; this may be demonstrated both in interracial
and interspecific comparisons as well as by comparing different states of growth of one and the
same species. In cases of capacity adaptation, temperature coefficients may also depend on
the adaptation temperature. Seasonal influences on r-t curves are dealt with only briefly;
they can be caused by various factors (adaptation temperature, photoperiod, endogenous
rhythm, etc.). Experimental results may be complicated by over- and undershoots, parti-
cularly if the test temperature is changed rapidly. Over- and undershoots can be immediate
reactions (“Einschwingprozesse”); but also longer lasting after-effects may be observed
due to stress phenomena releasing counter-reactions of the body, rendering exact experiments
more difficult. Damages which require repair may also occur. Stress phenomena can be ob-
served on the basis of enzyme activities or of changes in RNA-content. Some examples are
presented concerning regulations via integrative systems, and the possibilities for separating
such regulations from reactions and adaptations are discussed. It is necessary to distinguish
between genetic and non-genetic adaptations; the latter have been studied much more inten-
sively. Changes in adaptation temperature can cause quantitative changes in important sub-
stances (e. g. contents of water and salt, proteins, fats, RNA, DNA) or in r-t curves of which
several types can be distinguished; in some cases classifications are very difficult, e. g. in regard
to some enzyme activities. The prerequisites concerning exact experimentation in regard to
capacity adaptation are described. A non-genetic adaptation may manifest itself at all orga-
nismic levels (intact animals, isolated organs, cell metabolism, etc.). General rules for deter-
mining the presence of a capacity adaptation are difficult 1o establish; apparently it is more
often to be found in aquatic than in terrestrial animals. Degree and type of adaptation can be
different in regard to different functions of one and the same organ, tissues of the same ani-
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mal, or cell metabolic processes of the same tissue. Furthermore, the metabolic pathway may
depend on the adaptation temperature. Though relatively rapid capacity adaptations can be
found, acclimations generally compensate for long lasting temperature changes. The mechanism
of adaptation often depends on temperature, but may still function at temperatures below
zero; it is still insufficiently known; an attempt to analyze the mechanism of adaptation is
undertaken using the respiration of the eel Anguilla anguilla as an example. Influences of the
central nervous system, body fluids and hormones are discussed.

EINLEITUNG

Seit dem 1955 erschienenen Buch , Temperatur und Leben® von Precur, CHRI-
STOPHERSEN & HENsEL, in dem die dltere Literatur zu finden ist, hat man {iber den
Einfluf ,normaler® Temperaturen auf Lebensprozesse bei poikilothermen Tieren in-
tensiv weitergearbeitet (Zusammenfassungen: Fry 1958, Prosser 1958, 1967, PRECHT
1961a, 1964b, Prosser & Brown 1961, Hannon & ViEREck 1962, DLL et al. 1964,
KinNe 1964b, 1965, Rose 1967, Trosuin 1967). Es soll versucht werden, besonders
die nach 1955 erarbeiteten wesentlichsten Gesichtspunkte iiber diesen speziellen Pro-
blemkreis ohne Anspruch auf Vollstindigkeit zusammenfassend darzustellen.

Nicht behandelt werden die sich in vielem anders verhaltenden sich dndernden
Reaktionssysteme (Wachstums- und Entwicklungsprozesse), alle Moglichkeiten der
wechselwarmen Tiere, thre Kdrpertemperatur zu indern, sei es durch Anklinge an
eine Thermoregulation oder ihr Verhalten, und auch alle Probleme der Resistenz gegen-
iiber extremen Temperaturen. Der im Gegensatz dazu verwendete Ausdruds ,nor-
maler® Temperaturbereich ist natiirlich relativ zu werten, da dieser Bereich fiir ver-
schiedene Arten unterschiedlich sein kann. Es interessieren nur die Fille, bei denen die
wechselwarmen Tiere ihre Kdrpertemperatur mehr oder weniger vollkommen der
Aufentemperatur angleichen. Die Temperatur ist natiirlich nur einer der Faktoren, die
das Leben der Organismen beeinflussen, wenn auch ein sehr wichtiger. Den Okologen
interessiert, welchen Einfluf} gerade das Zusammenwirken mehrerer Faktoren hat, doch
bringen polyfaktorielle Untersuchungen fiir den Physiologen eine wesentliche, oftmals
kaum zu bewiltigende Komplikation mit sich. Eine Beriicksichtigung mehrerer Fak-
toren wiirde den Rahmen dieser Abhandlung sprengen; hier soll nur der Einfluf} der
Temperatur berlicksichtigt werden.

Zur Nomenklatur: Bei Anderungen der Versuchstemperatur (VT) ver-
halten sich die meisten Lebensprozesse der poikilothermen Organismen wie chemische
Reaktionen, andere auch wie physikalische Prozesse. Sich anschliefende Gleichgewichts-
einstellungen (overshoots etc.) rechnet man sinnvollerweise ebenfalls zu den Reak -
tionen. Durch eine typische Regulation wird die Kérpertemperatur der Vogel
und Siugetiere konstant gehalten. Regulationen kommen im Hinblick auf unser Thema
auch schon bei den wechselwarmen Tieren vor. Von den Adaptationen unter-
scheiden sie sich (trotz mancher Ubergiinge) dadurch, dafl diese ,echte funktionelle und
strukturelle Verdnderungen im Organismus verursachen, Zeit zu ihrer ,Entwicklung’
bendtigen und sich vielfach nicht auf spezifische Organe beschrinken, sondern mehr
oder minder alle Ebenen der organismischen Organisation betreffen. Regulationen da-
gegen haben im allgemeinen keine echten Verinderungen des Status quo ante zur
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Folge; sie verlaufen meist recht schnell und sind das Ergebnis der routinemifligen Ak-
tivitit spezifischer, priexistierender Reaktionssysteme® (KinNe 1965, p. 147, vgl.
Wieser 1964, Precur & LiNpNER 1966). Bei den Adaptationen unterscheidet Kinng
(a) Simultanreaktionen, (b) die Stabilisierungsphase und (c) den neuen stationdren Zu-
stand. Prosser (1958, p. 169) trennt zwischen acclimationundacclimati-
zation; im ersten Fall handelt es sich um eine Anpassung an einen Faktor unter
kontrollierten Bedingungen, im zweiten um eine Anpassung an einen Komplex von
Umweltfaktoren, sowohl jahreszeitliche als auch klimatische; uns interessieren in die-
sem Zusammenhang acclimations.

Die Worte Adaptation und Akklimatisation (im Sinne von acclimation) werden
im allgemeinen als Synonyme gebraucht. Die Sinnesphysiologen verwenden das Wort
Adaptation fiir Mechanismen, die nach der Definition von Kmne eher Regulationen
sind und fiir die das Wort Akklimation unpassend wire, zumal man dabei an Klima-
faktoren denkt; insofern sollte man fiir die hier behandelten Phinomene dem Wort
Akklimatisation den Vorrang geben, sofern Verwechslungen méglich sind. Diese Adap-
tationen oder Akklimatisationen kénnen durch Auflenfaktoren, wie die Vorbehand-
lungstemperatur vor den Versuchen (Adaptationstemperatur = ATT), ausgeldst werden
oder durch eine Selektion, sei es in linger dauernden Experimenten oder im Laufe der
Phylogenie, wobei es sich dann nicht wie im ersten Fall um funktionelle feedback-
Systeme handelt (vgl. Rozmaja 1963, Leaxe in Dur et al. 1964). Bei den niche-
genetischen und genetischen Adaptationen unterscheidet man eine Leistungsadaptation
(Leistungsakklimatisation) im ,normalen® Temperaturbereich von einer Resistenz-
adaptation als Anpassung an extreme Temperaturen (Hitze- und Kilteadaptation).

Die Worte Adaptation und Akklimatisation beinhalten eigentlich einen Nutzen
fiir die Art im Sinne eines Selektionsvorteils, dessen Feststellung jedoch viele zusitz-
liche Untersuchungen erfordern wiirde; kaum ein Autor hat derartige Versuche bisher
durchgefithre. Im allgemeinen diirfte bei den nichtgenetischen Adaptationen der in-
takten Organismen ein derartiger Nutzen vorhanden sein, doch kdnnen ,Begleit-
umstdnde das Bild komplizieren (z. B. die gesteigerte Hitzeresistenz frostabgehirteter
Pflanzen). Es ist deshalb ratsam, das Problem des Nutzens ganz auszuklammern und
von nichtgenetischen Adaptationen zu sprechen, wenn ein Wechsel der AT irgend-
welche Folgeerscheinungen hat, die nicht nur als Reaktionen verstanden werden kon-
nen und auch keine Regulationen sind (PrREcHT & CHRISTOPHERSEN 1965, PRECHT
& LINDNER 1966).

Es ist zweckmifig, eine Unterteilung in sich indernde und sich nicht
indernde (konstante) Reaktionssysteme vorzunehmen. Miflt man z. B. die Tem-
peraturabhingigkeit eines Betriebsstoffwechselprozesses (Sauerstoffverbrauch, Fer-
mentaktivitit), so verdndert sich das Versuchsobjekt wihrend des Versuchs nicht ent-
scheidend, im Gegensatz zu Wachstums- und Entwidklungsvorgingen, bei denen die
Zeit der Anderung des Systems direkt als Maf dient (z. B. Entwicklung vom Ei bis zur
Imago).
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REAKTIONEN

Abhingigkeit der Lebensprozesse von der
Versuchstemperatur

Es soll zunichst die Erdrterung der Reaktionen im Vordergrund stehen, wobei ihre
Beeinflussung durch die AT beriicksichtigt werden muf}; die Besprechung der Adap-
tationsvorginge selbst erfolgt spater (p. 516).

Versuchsausfiihrung

Besonders bei Tierversuchen sind verschiedene Vorsichtsmafiregeln zu beachten.
Will man z. B. die Abhingigkeit des Sauerstoffverbrauchs eines Tieres von der VT
messen, 5o kénnen schon die Haltungsbedingungen vor dem Versuch fiir die Hohe der
Meflwerte sowie fiir das ganze Kurvenbild entscheidend sein. Dies kann fiir die AT
gelten, die lange genug eingewirkt haben mufi, fiir die Photoperiode, den Sittigungs-
zustand der Tiere etc. Wihrend der Messungen sind natiirlich alle Faktoren bis auf den
zu untersuchenden (hier die VT) konstant zu halten; bei lingeren Versuchen kann nach
Kassonm (1967) sogar die Einhaltung einer bestimmten Tageslidnge wichtig sein.

Man geht am besten von einer VT aus, die der AT entspricht. Storungen durch
Uberfithrung der Versuchstiere in die Mefapparatur muf man erst abklingen lassen
(PrECHT, CHRISTOPHERSEN & HENseL 1955, p. 17, SAuNDERs 1963). Nach der Kon-
stanz der Mewerte dndert man die VT zunichst in einem einmaligen Schritr. Die
Schnelligkeit der Anderung und die Grofe des Sprungs sind so zu wihlen, dafl over-
shoots etc. das Bild moglichst wenig verfilschen; wieder ist bis zur Konstanz der Werte
7u messen. Zur Kontrolle kann man anschlieBend auf die Ausgangstemperatur zuriick-
gehen und nochmals Messungen durchfiihren, doch ist zu berticksichtigen, daf8 sich Tem-
peratursenkungen und -erhShungen auch im gleichen Bereich unterschiedlich auswirken
kénnen. Vor der nichsten Messung bei einer anderen VT miissen die Tiere wieder ge-
niigend lange in die AT Giberfiihrt werden, wenn Gefahr besteht, dafl bereits durch den
Versuch eine gewisse Umadaptation eingeleitet worden ist. Das geschilderte Mefverfah-
ren bei jeweils zwei V'Ts ist natiirlich umstindlich und wohl auch nicht in jedem Fall
notwendig, Wenn die Temperatur sehr langsam verdndert wird und nur kleine Tem-
peraturspriinge angewandt werden, kénnen Messungen eventuell in einem Versuch
bei mehreren VTs durchgefithrt werden, wobei man wieder mit einer VI beginnt, die
der AT entspricht. Tageszeitliche Schwankungen der Werte sind zu beriicksichtigen.

Will man einen zwischen- oder innerartlichen Vergleich von Bewohnern unter-
schiedlich temperierter Wohngebiete durchfithren, so sollte man (wenn moglich) die
Versuchsobjekte vor den Messungen bei derselben AT (bzw. mehreren ATs) halten und
auch unter gleichen Versuchsbedingungen messen, da nur so entschieden werden kann,
ob Unterschiede in der Hohe der Meflwerte oder der Qjo-Werte erblich bedingt sind
oder durch die unterschiedliche AT der Wohngebiete.

Man kann die Abhingigkeit der Lebensprozesse von der VT messen (bei konstan-
ter AT), oder die von der AT (bei konstanter VT), oder jeweils VT =AT wihlen, oder
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unterschiedlich adaptierte Tiere bei verschiedenen VTs untersuchen, wie dies bei den
Versuchen der Abbildung 1 z.B. geschehen ist. Es wurde schon frither erwihnt (PRECHT,

CurisToPHERSEN & HENseL 1955, p. 21), dafl es auch auf die Darstellung der Kurven
ankommt.
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Abb. 1: (A) Pleopodenschlag von Gammarus pulex. t+ = Dauer von 10 Schligen (in sec).
Adaptationstemperatur bei a 15,5% C, bei # 20% C, bei ¢ 25¢ C, bei d 26,3¢ C, ¢ nach Adap-
tation (VI'=AT). In (B) sind die u-Werte semilogarithmisch eingezeichnet. (Nach PrechT 1949)

Vom biologisch-8kologischen Standpunkt mag die Messung volladaptierter Tiere
bei einer VT, die der AT entspricht, besonders wichtig sein. Wir engen aber bei dieser
Beschrinkung auf VT'=AT-Werte die physiologischen Deutungsmoglichkeiten ein. Auch
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bei der Messung bet mehreren VTs beginnt man — wie erwihnt — am besten mit einer
VT, die der AT entspricht; damit erfaflt man auch die VI'=AT-Kurve (in Abb. 1 als
Kurve e eingezeichnet). Allerdings kénnen durch die sich anschlielende Anderung der
VT noch zu schildernde voriibergehende, aber doch langanhaltende Stireffekte ver-
ursacht werden; man sollte dieselben Versuchstiere erst nach deren Abklingen wieder
verwenden. Mit Beeintrichtigungen dieser Art wihrend des Versuchs und lingeren
Nachwirkungen hat man besonders bei raschen Temperaturinderungen zu rechnen.

Die erwihnte Einengung wird z. B. bei folgendem Problem deutlich. Bereiche mit
niedrigen Qp-Werten, die oftmals beobachtet wurden, konnen erblich bedingt, also
Reaktionen sein, durch Regulationen zustande kommen oder durch eine Leistungs-
adaptation im Sinne einer Kompensation. Eine Unterscheidung zwischen der dritten
und den erstgenannten beiden Mdglichkeiten ist allein mit Hilfe von VI =AT-Kurven
nicht méglich. (Eine Trennung der ersten beiden Mdglichkeiten ist nur auf Grund wei-
terer Untersuchungen durchzufiihren.)

Auf all diese Gesichtspunkte sei deshalb so eindringlich hingewiesen, weil durch
deren Auflerachtlassung die Befunde vieler Autoren gar nicht vergleichbar sind. Dies
fiihrt leider auch dazu, dafl man in den seltensten Fillen wirklich giiltige Regeln auf-
stellen kann, ganz abgesehen davon, dafl zur Aufstellung von Regeln die Zahl der
untersuchten Arten meist 6hnehin zu gering ist.

Die Angabe von Q- und u-Werten

Die Angabe von Temperaturkoeffizienten (Qo-Werten) hat sich zur Charakteri-
sierung der Temperaturabhingigkeit von Lebensprozessen bewihrt, obwohl diese
Werte nicht wie die Aktivierungsenergien (u-Werte, vgl. PRECHT, CHRISTOPHERSEN
& HenseL 1955, p. 4) in dem in Frage kommenden Temperaturbereich unabhingig
von der VT sind, sondern im allgemeinen meist mit steigender VT abnehmen; seltener
bleiben sie konstant (vgl. RoserTs 1957, Dawson in MiLsteaD 1967). Die Qqp-Werte
der Atmung von Plerocercoiden von Schistocephalus solidus nehmen bis 300 C ab, dar-
iiber hinaus zu (Davies & Warkey 1966). Auch die mehrfach gefundenen gerad-
linigen Abhingigkeitskurven von der VT (PrECHT, CHRISTOPHERSEN & HENsEL 1955,
p. 23, RicHarDs 1963, KaNEHISA 1965) weisen mit steigender Temperatur abneh-
mende Qo-Werte auf. Diese sind beim Vergleich mehrerer Reaktionen fiir den gleichen
Temperatursprung fiir diejenigen grofer, welche die grofleren yu-Werte haben.

Die Angabe von u-Werten lohnt sich dann, wenn diese zumindest tiber grofiere
VT-Bereiche konstant sind. Es mag iiberraschen, dafl man auch fiir komplexere bio-
logische Vorginge oftmals konstante p-Werte angeben kann, doch gilt dies auch fiir
kinetisch komplexe chemische Reaktionen, soweit es sich um Reaktionsfolgen und nicht
um Simultanreaktionen handelt, z. B. fir den NpOs-Zerfall (2 NoO; — 4 NOy + Og),
der iiber drel Stufen verlduft; die Aktivierungsenergie der Gesamtreaktion (uneon)
betrigt: upeoh = pi1 — Mz T+ Us. Uneob (22 25 keal) ist von der Temperatur ebenso-
wenig abhingig wie die Aktivierungsenergien (11 o2 21, gz 22 O, ug = 4 kcal) der
Teilreaktionen.
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Daf aus der Grofle der u-Werte nicht ohne weiteres auf eine master reaction ge-
schlossen werden kann, wie iltere Autoren annahmen (PrecHT, CHRISTOPHERSEN
& HenseL 1955, p. 21), geht auflerdem aus der offenbar manchmal stetigen Anderung
der Werte mit der AT hervor (Abb. 1, vgl. PrREcHT 1949, BENTHE 1954). Wenn man
ferner bei einem Versuch die VT laufend steigert, erhilt man fiir denselben Lebens-
prozef und VT-Bereich unter Umstinden andere Qyo- und damit auch y-Werte als bei
einer laufenden Senkung der VT; dabei kénnen nicht abgeklungene overshoots etc.
eine Rolle mitspielen. Norp & Faranat (1967) erhielten z. B. fiir den Sauerstoff-
verbrauch von Heliciden-Geweben fiir den gleichen VT-Bereich bei Abkiithlung stets
héhere Qyo-Werte als bei einer Erwirmung (vgl. Morowska & Zareska 1958, Lacer
et al. 1955, ZeresT 1966). Fiir die Herzfrequenz von Periplaneta gilt dies nicht
(Ricuarps 1963, vgl. BurkHARDT 1959).

Chemische Reaktionen haben meist Qyp-Werte von 2 bis 4, physikalische Vor-
ginge (Diffusion, Osmose, Leitfahigkeit usw.), niedrigere (1,1 bis 1,4); photochemische
Reaktionen sind von der Temperatur unabhingig. Es ist aber nicht ohne weiteres még-
lich, aus der Grifle der Qio-Werte auf die Art eines Lebensprozesses zu schliefen. Ho-
here Temperaturkoeffizienten beweisen nicht unbedingt das Vorliegen von chemischen
Reaktionen (vgl. DanieLLr 1954, VogeL et al. 1958), niedrige Qio-Werte schlieflen diese
nicht aus. Der Biologe st6fit bisweilen sogar auf Qqp-Werte < 1. Oft liegen in solchen
Fillen zwei sich tiberschneidende Reaktionen vor, die jede fiir sich betrachtet Q-
Werte > 1 aufweisen (Beispiel bei Precut, CHrisToPHERSEN & HenseL 1955, p. 23).
Auch Hemmwirkungen nehmen mit steigender VT zu, was zu niedrigen Qio-Werten
fithren kann, z. B. die Hemmung des Herzschlags durch den Vagus oder die Hemmung
bei der Krebsschere (PrECHT, CHRISTOPHERSEN & HENSEL 1955, p. 24, SCHENCK et al.
1956), Nach Wirser & Norr-PaMMER (1968) kann eine Temperaturunabhingigkeit
(z. B. der Melaninsynthese bei Triturus cristatus) dadurch zustande kommen, dafl ein
beteiligtes Ferment ein Reaktionsoptimum bei niedriger VT hat, und damit seine Aktivi-
tdt bei darliberliegenden VTs abnimmt. Die Aktivitit eines anderen Fermentes wichst
jedoch wie iiblich mit steigender VT an, so dafl die Addition beider Aktivititen zu
einem Qyo-Wert == 1 fiihrt. Nach OunNesorGe & Scumirz (1968) nimmt die Kontrak-
tionshShe der quergestreiften Darmmuskulatur vom Tinca tinca nach Acetylcholin-
zusatz mit steigender VT zu, bei der glatten Muskulatur ab.

Als charakteristisch fiir die Abhingigkeit der Lebensprozesse von der VT hat man
lange Zeit die sogenannte Krocusche Normalkurve (PrecaT, CHRISTOPHERSEN & HEN-
SEL 1955, p. 22, Abb. 6) angesehen; sie gilt fiir den Ruhestoffwechsel verschiedener
Tiere. Wie iiblich nehmen die Quo-Werte dieser Kurve mit steigender V'T ab; es lassen
sich zwei groflere Temperaturbereiche mit konstanten u-Werten angeben. Die Kurve
gehorcht auch der von F. KrUGER (1963, 1966) angegebenen Formel. (Auf weitere
Versuche, die Kurven mathematisch auszudriicken, soll nicht eingegangen werden.) Es
hat sich spiter herausgestellt, dafl der Stoffwechsel vieler Tiere auch unter den an-
gegebenen Normalbedingungen nicht dieser Kurve von Krocs entspricht, was erblich
bedingt sein kann (BErG et al. 1962) oder auch durch AuBenfaktoren wie z. B. die Vor-
behandlung der Tiere. Krocu weist schon selbst auf den sich abweichend verhaltenden
Sauerstoffverbrauch von Tenebrio-Puppen hin. Gerade die Verschiedenheit der Ab-
hingigkeitskurven von der VT ist Gegenstand zahlreicher Untersuchungen gewesen.
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Auch die zu einer Organfunktion gehdrenden Teilreaktionen kénnen unterschied-
liche Qqo-Werte aufweisen. An der Erregung der Sehzellen im Eupagurus-Auge sind
z. B. photochemische Reaktionen, Membran- und Stoffwechselvorginge beteiligt. Aufler
der photochemischen Primirreaktion sind diese Prozesse in verschiedenem Mafle von
der VT abhingig. Im Gegensatz zu den Aktionspotentialen von Nerv und Muskel,
deren Amplituden iiber einen grofien Temperaturbereich kaum von der VT abhingen,
gibt es fiir die Amplitude des untersuchten Belichtungspotentials ein Temperaturopti-
mum (STEvE 1963, vgl. auch Kixucar et al. 1961, Warrtuer 1965). Bei Carausius
morosus ist unter den von SCHNEIDER (1964) angewandten Versuchsbedingungen die
Dunkeladaptation von der VT unabhingig, nicht jedoch die Helladaptation. Die
Dunkeladaptation des Bienenauges hingt im Verhaltensversuch nicht von der VT ab,
bei elektrophysiologischen Messungen zeigte sich bei den drei Retinogrammtypen je-
doch Abhingigkeit (Semst 1967, vgl. Aurrum & Hamporr 1964. Ruhepotentialmes-
sungen ergaben beim Frosch und bei Carcinus unterschiedliche Qqg-Werte fiir indivi-
duelle Muskelfasern derselben Tiere (Kerxur & Ripce 1961). Bei Ableitungen von
Geschmadksnerven von Rana nigromaculata wasren die Qup-Werte fiir die Antwort-
grofe fiir verschiedene Geschmadksstoffe unterschiedlich (YamasuiTa 1964).

Bei den Dehnungsrezeptoren von Astacus ist nach BurkaarpT (1959) der Tempe-
raturkoeffizient der stationiren Entladung eine Funktion des Dehnungszustandes des
Muskels. Die Entladungsfrequenz stark gedehnter Rezeptoren hat einen Qo-Wert von
etwa 2, bei schwacher Streckung kann der Qqo-Wert gleich 1 sein und bei vlliger Ent-
spannung sogar < 1. Der Qyp-Wert fiir die Adaptationsgeschwindigkeit des Rezeptors
nach Reizung liegt bei allen Streckzustinden zwischen 3 und 5. Wieser (1965a) schlieft
aus der Untersuchung der Temperaturabbingigkeit, dafl bei Porcellio scaber die Nah-
rungsaufnahme in keiner einfachen Beziehung zum Sauerstoffverbrauch zu stehen
braucht; dieser ist auch von der Jahreszeit abhingig, nicht jedoch der Laubverzehr etc.

Gleiche Organfunktionen verschiedener Arten kénnen unterschiedliche Qo-Werte
aufweisen. Die Entladungsfrequenz der Muskelrezeptoren (stationdrer Zustand) ist
z. B. bei Raja von der VT unabhingig, bei Astacus abhingig. Bei Rana temporaria
nimmt die stationire Entladungsfrequenz zunichst mit steigender VT linear zu; von
200 bis 26¢ C indert sich die Frequenz kaum und kann bei schwacher Dehnung sogar
abnehmen (vgl. WintEr 1967, ferner Darron & Henorix 1962).

Genetisch bedingte Rassenunterschiede von Drosophila melanogaster, die von einer
Wildpopulation stammten, fanden VERNBERG & MERINEY (1957). Die Qio-Werte be-
tragen fiir den VT-Bereich von 13° bis 180 C fiir die dunkle Rasse 4,71, fiir die hellere
4,32 und fiir die Heterozygoten 8,98 (fiir den Bereich von 22° bis 270 C: 3,39, 5,14 und
1,67). Die Abhingigkeitskurven weisen Plateaus auf, was natiirlich die Qjo-Werte
stark beeinflussen kann. Nach ScuminT (1968) unterscheiden sich die Qqo-Werte fiir den
Sauerstoffverbrauch von & &, 99 und 88 (Puppen) von Formica polyctena und die
verschiedenen Puppenstadien.

Trigt man die Qqo-Werte fiir den Sauerstoffverbrauch von Herzmuskel und
Supradsophagealganglion von 3 Uca-Arten gegen die VT auf, so ergeben sich bei der-
selben Art fiir unterschiedliche Gewebe und fiir gleiche Gewebe bei unterschiedlichen
Arten verschiedene Kurven, die ausgesprochene Minima und Maxima aufweisen kon-
nen. Die Qq-Werte fiir das Nervengewebe entsprechen noch am ehesten den fiir die
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Ganztieratmung (W. B. VErnsere & F. J. VERNBERG 1966). KENNEDY & RICHARDS
(1955) fanden, dafy die Apyraseaktivitit in den Flugmuskeln von Lethocerus ameri-
canus geringer war und niedrigere Temperaturkoeffizienten aufwies als die in den
Schwimmuskeln.

Bereiche mit niedrigen Temperaturkoeffizienten und andere Besonderbeiten

Der Bereich der im Biotop iiblicherweise herrschenden Temperaturen kann sich
durch besonders niedrige Qyo-Werte auszeichnen, wodurch gerade fiir diesen wichtigen
Bereich eine mehr oder weniger ausgeprigte Unabhingigkeit der Lebensprozesse von
der Auflentemperatur gewihrleistet wird, was besonders wichtig ist, wenn diese stark
schwankt. Hier interessieren nur Plateaus im Kurvenverlauf, die Reaktionsnormen,
also genetisch bedingt sind. Es ist aber nicht chne weitere Untersuchungen auszuschlie-
fen, dafl Regulationen durch iibergeordnete Systeme vorliegen, was auch fiir die ge-
nannten Beispiele gilt. Plateaus durch eine Leistungsadaptation kénnen leichter erkannt
werden (p. 522).

Im biologisch allein wichtigen unteren Temperaturbereich zeigt der Sauerstoff-
verbrauch winterschlafender Melasoma populi auffallend niedrige u-Werte. Die Ki-
fer, die im Ruhestadium mit ihren Reservestoffen auskommen missen, verhindern
(neben einer Leistungsadaptation) auch auf diese Weise eine zu starke Ankurbelung des
Stoffwechsels. Winterschlafende Kartoffelkifer, die sich tiefer eingraben und somit
Temperaturschwankungen weniger ausgesetzt sind, zeigen diese Erscheinung nicht
(PrecHT, CHRISTOPHERSEN & HEeNsEL 1955, p. 24). Unter 15¢ C mifit man bei thermo-
philen Eidechsen hdhere Qio-Werte fiir den Ruhestoffwechsel als bei weniger hitze-
resistenten Arten; die Qqo-Werte fiir die Herzschlagfrequenz steigen in der ersten
Gruppe unter VT'= 20¢ C merklich an, in der zweiten Gruppe erst unter 10° C (vgl
DawsoN in Mirsteap 1967, Dawson & TeEMPLETON 1966! u. a.). Der Sauerstoff-
verbrauch von Embryonal- und Jugendstadien fillt nach WoynArovicH (1963) bei
solchen Fischen (Silurus glanis, Cyprinus carpio), die warmes Wasser vorziehen, bei
tiefen VT's weit stirker zuriick als bei jenen Arten (Esox lucius, Lucioperca lucioperca),
die sich auch im kalten Wasser gut entwickeln. Auch bei Parasiten kann man nach
VERNBERG & HunTER (1961) beobachten, dafl die Qip-Werte bei den normalerweise
vorherrschenden Temperaturen relativ klein sind; die untersuchten Trematoden lebten
in einem Fisch, einer Schildkréte bzw. einem Vogel (vgl. auch VerngzrG 1961).

NewzLL & NorTHCROFT (1967) beobachteten (bei Messungen in geschlossenen Be-
hiltern) grofere Konstanzintervalle fiir den ,,maintenance metabolism®, wihrend der
sactive metabolism* Qyo-Werte von etwa 2 aufwies (Actinia equina: 7,59 bis 200 C,
Nephthys hombergi: 39 bis 200 C, Littorina littorea: 100 bis 23° C). Daf auch isolierte
Mitochondrien derartige Konstanzintervalle zeigen sollen, wiirde auf eine erbliche
Reaktionsnorm hindeuten. Diese Intervalle sollen Beziehungen zu dem Temperatur-
bereich haben, in dem die Tiere normalerweise leben. Diese Ergebnisse erwecken den

! Es ist zu beriicksichtigen, dafl die Korpertemperatur bei den Reptilien tags oft durch
eine Verhaltensregulierung erhoht wird, so daf sie bei der Vorbehandlung nicht genau der AT
entspricht.
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Eindruck, als wenn solche ausgedehnten Bereiche der Temperaturunabhingigkeit sehr
verbreitet sind, doch widerspricht dies den Befunden vieler anderer Autoren (vgl.
Varen 1958, Trise & BowLEr 1968). Bei Crassostrea virginica sollen sogar 5 Tempe-
raturintervalle der Pumprate mit mehr oder weniger grofler Homogenitit vorhanden
sein (LoosaNOFF 1958).

Weitere Besonderheiten der Abhingigkeitskurven der Lebensprozesse von der VT
seien nur kurz erwihnt. Es gibt Fille, wo die Kurven im oberen VT-Bereich fast
waagerecht verlaufen; die Leistung geht iiber einen Hochstwert nicht hinaus; dies gilt
z. B. fiir den Schlag der Rankenfiifle von Balanus improvisns (PRECHT 1949).

Unregelmifigkeiten im Kurvenverlauf fand O’Connor (1960, 1964) bei der At-
mung von Siugetier- und auch Froschgeweben; es zeigten sich verschiedene Maxima . ..
»these maxima result from a surface action of fatty acids in molecular order®. Beson-
derheiten der Insektenatmung kdnnen dadurch auftreten, dafl die periodische Atmung
bet tieferen VTs in eine reine Diffusionsatmung (ohne Stigmendffnung) iibergeht
(KawwisHER 1966).

Grundstoffwechsel und Bewegung

Kroeis ,, Normalbedingungen® betreffen sich nicht bewegende Tiere. Zur Erfassung
des Grundstoffwechsels, die recht schwierig sein kann (vgl. LEcay & CouLoN 1965,
SmiT 1965), hat man oftmals die Bewegungen der Tiere ausgeschaltet, z. B. durch Grofi-
hirnexstirpation oder Narkose, wobei allerdings beriicksichtigt werden mufl, dafl die
Narkosetiefe von der AT abhingen kann (v. Buppensrock 1960). Man arbeitet am
besten mit Tieren, die sich von Natur aus nicht bewegen. Vielfach begniigt man sich
damit, die Bewegungen durch eine Verdunkelung der Mefapparatur einzuschrinken.
Den Okologen kann gerade der Stoffwechsel eines sich natiirlich bewegenden Tieres
interessieren, den Physiologen stért jedoch die damit verbundene grofe Variabilitdt
der Meflwerte. Darum hat man versucht, den Sauerstoffverbrauch (z. B. von Fischen)
bei konstanten Bewegungsgeschwindigkeiten zu messen, wobei man dem Tier (z. B.
durch entgegenstromendes Wasser) eine bestimmte oder maximale Bewegung (cruising
speed) aufnétigt; oder man mifie den Sauerstoffverbrauch und die Aktivitdt gleich-
zeitig (vgl. z. B. KanuNco & Prosser 1959, Rurranp & HeussNer 1959, BreTT 1964,
1965, 1967, BeamisH & Mookmeryu 1964). Insekten hat man an einem Flug-
karussell im Warburgapparat untersucht (Yurkiewicz & SmytH 1966). FRY (in ROSE
1967) unterscheidet (1) den Standardstoffwechsel, den man auch durch Extrapolation
bestimmen kann, wenn man die Bezichungen zwischen der Aktivitit und dem Sauer-
stoffverbrauch kennt, oder — wie erwihnt — nach Narkose oder Operation der Tiere,
(2) den Routinestoffwechsel (ohne Stdrung der Tiere) und (3) den aktiven Stoffwechsel
(“the maximum steady rate of oxygen consumption under continous forced activity™).

KesTer & Buck (1961) maflen den Sauerstoffverbrauch von Larven und Imagines
von Phormia regina, wobei die Abhingigkeit der Bewegung von der VT miterfafit
oder die Aktivitit durch Operation ausgeschaltet wurde. Ein Vergleich zwischen nor-
malen Larven und solchen ohne Ganglien ergab, dafl der absolute Beitrag der Be-
wegung zum gesamten Stoffwechsel fiir den VT-Bereich von 15¢ bis etwa 35¢ C kon-
stant war. Ein Versuch mit intakten und gekdpflen Imagines zeigte dagegen, dafl der
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Beitrag der Aktivitit zwar schwankte, aber doch deutlich mit steigender VT zunahm.
McFarLaND & Prckens (1965) mafien den Standardstauerstoffverbrauch von Palae-
monetes vulgaris und den von Tieren bei maximaler Bewegungsgeschwindigkeit. Die
Q1o-Werte betrugen z.B. fiir den VT-Bereich 100 bis 200C: 1,77 bzw. 1,62 (AT=100C)
und 2,08 bzw. 2,07 (AT = 20°C); fiir den VT-Bereich 20° bis 30°C erhielten
sie die Werte: 1,59 bzw. 1,42 (AT = 10°C) und 1,52 bzw. 1,25 (AT = 20°C). Die
Qyy-Werte fiir den Stoffwechsel von Eidechsen knnen bei aktiven Tieren niedriger sein

[>)
12 10 15 29 25 3‘0 3HC 12
7 P

— i P, ’C? 17 0
S 1,0 /—/‘" - \ !
£ ‘\4 L
E 7 7

0,84 ~0,8
S 8
R al
£ 0,6+ 0,6
z
5 b I
> 0,4 5 0,4
g
g 7 Adaptationstemperaturen
0,21 10° o-——o 0,2
5 20° o~--a B

7 30° o o
O‘G T ¥ T T PR T o 0,0
10 15 20 25 30 35°¢C
Versuchstemperatur

Abb. 2: Darstellung der Strémungsgeschwindigkeiten (m/sec), die eine maximale Bewegung

von Palaemonetes wulgaris verursachen. Die VI-AT-Kurve (—-—-~ ) ist nachtriglich einge-

zeichnet worden. Die Zahlen unter bzw. iiber den Symbolen geben die Anzahl der Messungen
an. (Verdndert nach McFARLAND & Pickens 1965)

als bei solchen in Ruhe (Varanus sp., Tiliqua scincoides) oder hoher (Iguana iguana,
VT-Bereich 159 bis 30° C; vgl. Dawson in MiLsTEAD 1967). Auf die speziell bei Fischen
oftmals ausschliefilich aufgenommenen AT=VT-Kurven sei nur hingewiesen; bei gro-
Ben Geschwindigkeiten kommt es bei hoheren Temperaturen zum Abfall des Sauer-
stoffverbrauchs, was mit dem eintretenden Sauerstoffmangel zusammenhingen soll
(vgl. Fry in RosE 1967 u. a.).

Des ofteren ist bei unterschiedlich adaptierten Fischen die Abhingigkeit der maxi-
malen Schwimmgeschwindigkeit von der VT gemessen worden (vgl. Fry in Rosk 1967).
Wie in Abbildung 2 fiir Palaemonetes vnigaris liegt die VI=AT-Kurve bei relativ
hobhen Werten.

Die Abhingigkeit der freiwillig vom Tier ausgefilhrten Aktivitit von der VT ist
eigentlich schon ein Problem des Verhaltens. Die Kurve fiir die Hiufigkeit der Spontan-
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bewegungen von Forellen zeigt z. B. zwei Maxima; eines davon liegt bei mittleren
V'Ts, das andere kurz unter der Letaltemperatur. Die Lage des ersten Maximums hingt
von der AT ab (Fisyer in ProssEr 1958, FisHEr & Surrivan 1958).

Kérpergrifle und Abbingigkeit von der Versuchstemperatur

Man kann verwandte verschieden grofle Arten oder Rassen vergleichen oder
unterschiedliche Wachstumsstadien derselben Art, wobei natiirlich besonders dann mit
Verschiedenheiten zu rechnen ist, wenn sehr unterschiedliche Stadien (z. B. bel holo-
metabolen Insekten) verglichen werden.

Rao & Burrock (1954) gelangen nach einer Literaturiibersicht (trotz gegenteiliger
Ansicht einiger Autoren) zu der Meinung, dafl die Qp-Werte der Abhingigkeitskurven
von der VT im allgemeinen mit zunehmender Korpergrfie steigen. Man kann jedoch
kaum von einer Regel sprechen, obwohl einige spitere Befunde diese bestitigen, z. B.
der Sauerstoffverbrauch von Stadien des Fisches Aequidens portalegrensis (Morris
1962). Andere Autoren fanden umgekehrt eine Abnahme, z. B. fiir den Herzschlag von
Asellus agnaticus im VT-Bereich von 9% bis 220 C (Scrwarzkorrr 1955), den Sauer-
stoffverbrauch des Skorpions Heterometrus fulvipes (vgl. Rao 1966), den Herzschlag
des Fisches Opbicephalus punctatus (Hasan & Qasmv 1961, vgl. auch Jor 1957,
ArMrTAGE 1962).

Verwandte Arten kdnnen sich unterschiedlich verhalten. Bei Salmo irideus, S. fario,
Scyliorhinus canicula und Pristiurus melanostomus steigen die Herzfrequenzen mit
fortschreitender Entwicklung an; die Qqo-Werte nehmen gleichzeitig ab (. irideus) oder
bleiben annihernd konstant (HucGeL 1959, 1961), wie dies auch Pickens (1965) fiir
den Herzschlag von Mytilus californicus fand, wenn er auf das innere Schalenvolumen
bezog (vgl. auch Davies 1966, 1967, Davies & WaLKEY 1966).

Man fand sogar Unterschiede bei den einzelnen VT-Bereichen. Nach RogEerTs
(1957) bleiben die Qo-Werte fiir den Sauerstoffverbrauch von Padbygrapsus crassipes
von 8,59 bis 169 C mit steigender Korpergrofle konstant; sie dndern sich von 160 bis
23,5% C jedoch direkt mit dem Gewicht, was mit einer StreBwirkung der hoheren Tem-
peraturen zusammenhingen soll (AT = 169C). Bei im Laboratorium adaptierten
Palaemonetes varians indern sich die Qqo-Werte fiir den Sauerstoffverbrauch nur wenig
mit dem Korpergewicht, bei Frischfingen mehr, bei Sommertieren nicht (VI = 100
und 30° C, McFARLAND u. Pickens 1965). 12 Tage alte Larven eines holometabolen
Tnsekts (Calandra oryzae) verbrauchen weit mehr Sauerstoff und weisen niedrigere
Quo-Werte auf als 7 Tage alte adulte Tiere (AT = 29° C) (BircH 1947).

Unterschiede kommen auch bei geographischen Rassen vor, z. B. nach Tasuian
(1956) bei Uca pugnax. Individuen von New York, North Carolina und Florida zei-
gen eine Abnahme der Qio-Werte fiir den Sauerstoffverbrauch mit steigender Korper-
groRe, das Umgekehrte ist bei Tieren aus Trinidad der Fall (vgl. Tasmian & VERN-
BERG 1958).

In den bisher erwihnten Fillen wurden verschieden grofle Wachstumsstadien un-
tersucht. MinaMORI (1957) maf} die Abhingigkeit des Sauerstoff verbrauchs bestimmter
Embryonalstadien verschieden grofler Rassen von Cobitis taenia striata von der VT,
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Die Qyo-Werte nehmen beim Vergleich dreier Rassen mit abnehmender Grfle zu; die
Hohe des Sauerstoffverbrauchs verhilt sich umgekehrt (vgl. Tab. 16 des Autors). Ein
zwischenartlicher Vergleich bei Winkerkrabben zeigt, dafl kleinere Arten héhere Qqq-
Werte fir den Sauerstoffverbrauch im VT-Bereich von 12% bis 289 oder 300 C auf-
weisen als griflere (VERNBERG 1959).

Nach Locker {(1958a, b, 1959) nehmen die y~Werte der Atmung von Leber und
Haut von Rana esculenta mit einer Zunahme der Korpergrdfe ab. Die Grofenabhin-
gigkeit hingt von der Jahreszeit ab. Die u-Werte der Gewebsatmung lassen sich aller-
dings leicht beeinflussen (z. B. durch Substrate).

Abbingigkeit der Temperaturkoeffizienten der VT-Kurven von der
Adaptationstemperatur

Die Frage nach der Abhingigkeit der Qo-Werte der VI-Kurven von der AT
kann nur dort gestellt werden, wo eine Leistungsadaptation vorhanden ist, auf deren
Problematik erst spiter eingegangen wird.

Adaptation im Sinne einer Kompensation (Typen 1
bis 3): In einigen Fillen hat die AT keinen nennenswerten oder zumindest keinen
systematischen Einflaf auf die Qu-Werte (Sauerstoffverbrauch von Karauschen nach
SuHrRMANN 1955, von Porcellio laevis und Armadillidinm nach EpNey 1964, der Fische
Carassiops compressus und Ictalurus natalis nach Morris 1965a, b) (ATs 17°und 22°C)
und auch bei Fermentaktivititen (Cholinesterase des Gehirns von Fundulus beterocli-
tus nach BasLow & NicreLL1 1964, vgl. hierzu LipTke & OHNESORGE 1966, Cyto-
chromoxydase beim Goldfisch nach Freep 1965).

Die Qqo-Werte kdnnen auch mit fallender AT zunehmen (Sauerstoffverbrauch von
Pachygrapsus crassipes nach RorerTs 1957, des Goldfisches? nur im unteren VT-Be-
reich nach Kricka 1965, von Minnchen von Calliphora erythrocepbala nach Trise
& Bowrer 1968). Kaltadaptierte Ictalurus haben im unteren VT-Bereich auffallend
hohe Qqo-Werte (MoORRIs 1965a).

Oftmals nehmen die Qpp-Werte mit steigender AT zu: der Sauerstoffverbrauch
vom Aal? (Precur 1951), Herzschlag von Gammarus pulex® (Schwarzgoprr 1955),
Standard- und aktiver Sauerstoffverbrauch vom Goldfisch (Kanunco & Prosser 1959)
(ATs 10° und 30° C), Sauerstoff verbrauch von Aeguidens portalegrensis (Morris 1962),
von Strongylocentrotus purpuratus (FARMANFARMAIAN & Gisse 1965), von Neo-
ceratodus forsteri (GRIGG 1965), von Chironomus strenzkei (PLATZER 1967), Leitungs-
geschwindigkeit und absolute Refraktirperiode der Neurochorde von Lumbricus ter-
restris (LAGERSPETZ & TaLo 1967, TaLo & LacerspETz 1967), Kontraktionshshe der
quergestreiften Darmmuskulatur von Tinca tinca (OHNESORGE & Scumrtz 1968),

* Diese Beispiele gehdren zu den seltenen Fillen, wo sich die Kurven der unterschiedlich
adaptierten Tiere in einem VT-Bereich schneiden, der innerhalb der beiden ATs liegt. Beim
Aal kommt eine Uberschneidung der Kurven nur vor, wenn man bei den Messungen des
Sauerstoffverbranchs die VI zu schnell dndert und den Zeitfaktor aufer acht lift (PrecuT
1951). In solchen Fillen versagt die Typeneinteilung der Leistungsadaptation nach PrecuT
{p. 517}, nicht die nach Prosser (p. 500).
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ATPase-Aktivitit von Musca domestica und Periplaneta americana (MUTCHMOR In
Prosser 1967; vgl. auch Rao & BurLock 1954).

Inverse Kompensation (Typ 5): Bei unter Landtagsbedingungen
gehaltenen Carassins carassius nehmen die Qqo-Werte fiir den Sauerstoffverbrauch mit
steigender AT ab (RoserTs 1961). Die Peroxydaseaktivitit der Hefe Tornlopsis kefyr
zeigt nach PrEcHT (1956) Entsprechendes. FLORKE et al. (1954) fanden fiir den Sauver-
stoffverbrauch des Kiemengewebes folgende Werte: Trutta trutta, Qo bei AT = 50 C:
2,18, bei AT = 158 C: 2,25; Squalus cephalus, Qi bei AT = 59 C: 2,14, bei AT =
150 C: 2,23,

Es kénnen weitere Komplikationen hinzukommen. Nach Kirsercer (1953) ent-
sprechen sich die Qip-Werte fiir den Sauerstoffverbrauch von Lumbriculus variegatus
bei ATs von 1° und 16° C, ferner wenn die AT in 12stiindigem Wechsel 15 und 23° C
betrge; erst bei einer konstanten AT von 23% C nehmen die Qqo-Werte ab. Die Tem-
peraturkoeffizienten fiir die Einbaugeschwindigkeit von markiertem Leucin in die
Eiweifle von Kiemen und Leber des Goldfisches sind bei den an 25° C adaptierten
Fischen grofer als bei den 59-Tieren, doch gilt dies nur fiir den unteren VT-Bereich; der
obere Bereich verhilt sich umgekehrt (Das & Prosser 1967). Fiir den Pleopodenschlag
von Gammarus pulex ergeben sich fiir jede Kurve zwei konstante u-Werte (Abb. 1);
hier besteht bei niedrigen VT's Unabhingigkeit, bei héheren Abhdngigkeit von der AT.
Fiir die COs-Abgabe von Tinca tinca ergibt sich fiir die Qqp-Werte ein Maximum, das
sich mit der AT verschiebt (Punt 1945).

Komplikationen kinnen auch fiir den Zellstoffwechsel auftreten. So kann bei den
schon erwihnten Kurven fiir die Q- Werte der Gewebeatmung von Uca-Arten (p. 494)
die Hohe und die Lage der Minima und Maxima von der AT abhingen, die Hohe be-
sonders auffillig beim Herzgewebe von U. pugilator. Locker & WeisH (1965) fan-
den fiir den Sauerstoff verbrauch einzelner Gewebe von Rana esculanta eine Steigerung
der y-Werte mit fallender AT, fiir andere nicht. Eine Zugabe von stoffwechselstei-
gernden (entkoppelnden) Substanzen kann die Abhingigkeit umkehren (jahreszeitliche
Einfliisse konnen eine Rolle mitgespielt haben, vgl. Rao & Burrock 1954).

All diese Daten zeigen, daff man kaum allgemeingiiltige, einfache Regeln auf-
stellen kann. Eine Anderung der Temperaturkoeffizienten von einzelnen Ferment-
reaktionen mit der AT hat eine Bedeutung fiir die Frage, ob das Ferment selbst mit der
AT verandert wird, doch sind nie reine Fermente untersucht worden, so daff die AT
lediglich auf das Zellmilieu eingewirkt haben kann und nicht auf die Struktur des Fer-
mentes selbst.

Prosser (1958) spricht in den Fillen einer Anderung der Temperaturkoeffizienten
mit der AT von einer ,rotation®; er benutzt das Verhalten dieser Koeffizienten zu
ciner Charakterisierung der Leistungsadaptation (I. No adaptation. II. Translation,
[a] up or to left with cold, [b] down or to right with cold. III. Rotation, [a] clock-
wise, Qqq reduced in cold, [b] counterclockwise, Qyq increased in cold. IV. Translation
combined with rotation). Prosser (in Hannon & ViEreck 1962, p. 10) gibt Beispiele
fiir diese Typen an (vgl. auch Prosser & Brown 1961).

Wenn die unterschiedlichen Abhingigkeitskurven von der VT konstante, aber
verschiedene Qqo-Werte aufweisen, so mufl es zu einer Uberschneidung kommen. Zu-
meist nehmen die Qip-Werte mit steigender VT ab, so dafl man nur bestimmte VT-
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Bereiche der Kurven unterschiedlich adaptierter Tiere vergleichen kann. Es findet des-
halb zumeist keine Uberschneidung dieser Kurven statt, weil die Anderung der Qo
Werte innerhalb der Kurven mit der VT unterschiedlich ist (PRECHT in Prosser 1958,
p. 56).

Man kann auch die Qqo-Werte von Organismen aus konstanten ATs mit solchen
vergleichen, die wihrend der Vorbehandlung wechselnden Temperaturen ausgesetzt
werden. BErkHOLZ (1966) fiihrte derartige Messungen fiir den Sauerstoffverbrauch des
Muskelgewebes von Idus idus durch; systematische Verdnderungen der Qqo-Werte tre-
ten nicht auf.

Sinnesgrenzen, Verstindigung

Bei Elritzen steigt die obere Frequenzgrenze, bis zu der nach der Tonhdhe unter-
schieden werden kann, mit der VT an. Nach van Heer (1956) ist dies nach WEevERs
»volley theory“ zu verstehen: ,arise in temperature will shorten the refractory period
of nerve fibres and therefore increase certain sensory abilities in cold-blooded animals®.

Bei der Notwendigkeit einer Verstindigung ergeben sich besondere Probleme.
Nach WALKER (1957) kinnen die einzelnen Elemente des Grillengesangs unterschiedlich
durch die VT beeinfluflt werden, so dafl es zu Verstindigungsschwierigkeiten kommen
kann, wenn die Gesangspartner sich bei verschiedenen Temperaturen befinden. Minn-
liche Culiciden benutzen das grofle Johnstonsche Organ zum Auffinden der Weibchen;
es hat seine hochste Empfindlichkeit im Tonbereich des weiblichen Fluggerdusches. Mit
der Temperatur 4ndern sich Fluggerdusch und Gehoroptimum gleichsinnig (KEeppLER
1958 u. a.). Auch bel Feldheuschrecken muf§ die innerartliche Verstindigung gewihr-
leistet bleiben, obwohl z. B. bei Neoconocephalus ensiger die Silbenzahl mit der Tem-
peratur ansteigt (Qq = 2, z.T. VI = AT) und auch das Verhiltnis zwischen Verslinge
und Ruheintervall sich andert (bei 149 C 1 : 1, bei 259 C 1 : 2; Frincs & Frines 1957,
vgl. BUSNEL 1953 u. a.). Bei Photinus und Photuris nimmt die Latenzzeit bis zur Ant-
wort mit abnehmender Temperatur zu; die Qio-Werte betragen fiir den Bereich von
100 bis 300 C: 2,4 bis 1,4. In dem Bereich von 15¢ bis 30° C bleibt die Form des Licht-
signals relativ konstant, nicht auflerhalb dieses Bereichs (Buck & Case 1961, vgl.
Epmunos 1963, LORCHER 1966).

Jabreszeitliche Unterschiede

Durch eine Leistungsadaptation kénnen sich die Organismen auch an die jahres-
zeitlichen Temperaturunterschiede anpassen; dies wird spiter erbrtert. Aulerdem gibt
es temperaturunabhingige Anderungen. Ein besserer Zeitgeber fiir die Jahreszeit als
die Temperatur ist die Tageslinge, welche die Jahresrhythmik weitgehend bestimmen
kann, doch wird oftmals auch eine endogene Komponente, ein circaannualer Rhyth-
mus, deutlich (vgl. PrecHT 19642, REMMERT 1965).

Etliche Organismen iiberbriicken die ungiinstige Jahreszeit durch besondere Ruhe-
phasen, wihrend welcher der Stoffwechsel meist herabgesetzt ist. Im Winter aktive
Tiere zeigen zu dieser Jahreszeit oftmals einen relativ hohen Stoffwechsel, so dafl
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durch die niedrige Auflentemperatur nicht eine zu starke Abdrosselung erfolgt. Weitere
Komplikationen kénnen hinzukommen. Obwohl z. B. bei zwei Hemigrapsus-Arten
der Sauerstoffverbrauch bei den meisten Gewichtsklassen mit fallender AT ansteigt,
sind die Sommerwerte bei gleichen VTs hoher als die Winterwerte, was mit dem unter-
schiedlichen Salzgehalt zu beiden Jahreszeiten zusammenhdngt (DEmNEeL 1960). Die
Atmung des Kiemengewebes dieser Krebse zeigt jedoch auch bei gleichem Salzgehalt
hohere Sommerwerte (DenNeL & McCauGHRAN 1964),

Solche von der AT ganz oder zumindest teilweise unabhingigen jahreszeitlichen
Unterschiede in der Héhe des Stoffwechsels und auch unterschiedliche Qy-Werte fiir die
Abhiingigkeitskurven von der VT sind mehrfach beobachtet worden, doch kann auf
diese Probleme nicht eingegangen werden, da sie ja nicht direkt mit der Temperatur
zusammenhingen und somit nicht in den Rahmen dieser Abhandlung gehdren, wenn
sie auch zumeist indirekt als Anpassungen an die unterschiedlichen Temperaturen der
Jahreszeiten zu werten sind.

Folgen einer Temperaturinderung
Owershoots und andere Reaktionen

In den Angaben zur Versuchsausfithrung wurde vorgeschlagen, zunichst bei einer
VT zu messen, die der AT entspricht, und die VT dann in einem einmaligen Schritt zu
indern. Eine solche Anderung hat, wic erwihnt, besonders dann, wenn sie relativ rasch
erfolgt, oftmals unerwiinschte Folgen, die natiirlich vermieden werden, wenn man sich
damit begniigt, nur eine VI =AT-Kurve aufzustellen; dies hat jedoch wieder andere
Nachteile.

Eine Temperaturerhdhung wirkt auf viele Tiere beunruhigend. Die dadurch be-
dingte Erhohung des Stoffwechsels muff man vor den endgiiltigen Messungen erst ab-
klingen lassen. Auch Temperatursenkungen kdnnen zunichst Storeffekte auslosen. Nicht
derartige Erscheinungen sollen hier interessieren, sondern andere, die nicht mit einer
verinderten Bewegung der Tiere zusammenhingen und auch bei unbeweglichen Or-
ganismen bei relativ raschen Temperaturinderungen auftreten.

Die Leistungswerte konnen anfinglich iiber das endgiiltige Maf hinausschiefien,
also bei Temperatursteigerungen zu hoch und bei Senkungen zu niedrig sein (over-
shoots), oder die Endwerte werden erst nach einer gewissen Verzogerung und nicht so-
fort erreicht, sobald der Organismus die verinderte Temperatur angenommen hat. Es
gibt auch Fille, wo die Leistungswerte bei TemperaturerhShungen zundchst ab- und
nach Senkungen zuerst zunehmen (undershoots; diese werden auch als false start
bezeichnet, vgl. hierzu GRAINGER 1960; einige Autoren nennen undershoot einen over-
shoot bei abnehmender Temperatur). In manchen Fillen stellt sich der neue Wert erst
nach oszillierenden Schwankungen ein (vgl. GRAINGER in ProssER 1958, KARGER 1962).

GRAINGER (in PrOSSER 1958, 1960) fand overshoots nach einem Temperaturwechsel
von 5°C in den ersten 5 min bei der Atmung von Chilomonas paramecium, Astasia
longa, Englena gracilis, Bacillus subtilis und Bickerhefe. In dieser Ubergangsphase ist
auch der respiratorische Quotient anders als im steady state-Stadium der beiden Tem-
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peraturen. Bei einem Temperatursprung von 30% auf 200 C zeigt die COg-Abgabe
der Hefe einen kriftigen overshoot mit anschlieflenden oszillierenden Schwankungen
(die Anderungen beim Sauerstoffverbrauch sind geringer); der overshoot verschwindet,
wenn Mg-Tonen zugesetzt werden, die bekanntlich die Plasmaviskositit beeinflussen.

Neuerdings sind diese Phinomene eingehend von Zzrsst (1966, vgl. auch Hir-
SEN & ZErBST 1964) bearbeitet worden, der wie bei der Leistungsadaptation 5 Typen
unterscheidet, die er an einem elektrischen Modell nachahmen konnte. Es handelt sich
nach Zersst um Einschwingprozesse, also Reaktionen, die sich zwanglos aus den Eigen-
schaften des lebenden Systems ergeben und keine iibergeordnete Regulation notwendig
machen. Er arbeitete mit isolierten Herzen von Rana esculenta und solchen in situ. Bei
einer raschen Temperatursteigerung (109 — 25? C) nimmt die Frequenz des Herzschlags
in situ zunichst iiberschiefend zu, bis nach 6 min ein steady-state-Wert erreicht ist;
nach einem folgenden Senken der Temperatur um 10° C nimmt die Frequenz zunichst
wieder {iberschieflend ab, um nach etwa 90 min den Ausgangswert zu erreichen. Bei
langsamer Temperatursteigerung stellt sich die Frequenz nicht iiberschieflend, sondern
graduell auf einen neuen Wert ein. Bei Herzen warmadaptierter Frosche werden die
neuen steady state-Werte nach Temperaturspriingen schneller erreicht als bei solchen
von kaltadaptierten Tieren. SEGAL (1962) fand overshoots als erste Antwort auf pldtz-
liche Anderungen der Temperatur bei der Herzfrequenz von Acmaea limatula. Gleiche
TemperaturerhShungen fithren zu um so ausgeprigteren overshoots, bei desto hdheren
Temperaturen der Sprung ausgefiihrt wird (vgl. BLaZxa 1955).

Ovwershoots findet man auch bei der Bewegungsgeschwindigkeit von Insekten (vgl.
Kennepy 1939). Undershoots beobachtete GArpEFORS (1964) bei der Aktivitit von
Chortippus albomarginatus nach Temperaturspriingen auf- und abwirts; die End-
aktivitdt war in einem mittleren Bereich unabhingig von der VT. Auch bei elektro-
physiologischen Messungen treten oftmals typische undershoots auf. Wird die Tempe-
ratur sprungartig erhoht, so sinkt die Entladungsfrequenz eines mifig bis stark ge-
dehnten Dehnungsrezeptors von Astacus ruckartig ab; anschliefend kehrt sie im Ver-
lauf einiger Minuten auf den Ausgangswert zuriick, steigt stetig weiter an und erreicht
schliefilich (etwa nach 1 Std.) einen hheren Endwert. Wird die Temperatur sprung-
artig gesenkt, so steigt die Entladungsfrequenz zuerst rasch an, nimmt dann stark und
schlieflich immer langsamer ab. Weniger untersuchte langsame Temperaturinderungen
wirken sich anders aus. Auch intrazellulire Ableitungen zeigen bei Astacus deutliche
Unterschiede bei langsamen und raschen Temperaturinderungen (BURKHARDT 1959,
vgl. Kerkut & Tayror 1958, Winter 1967, Larmmer 1967). SchlieRlich sei daran
erinnert, dafl entsprechende Phinomene die Funktion der Thermorezeptoren auszeich-
nen (PRECHT, CHRISTOPHERSEN & HENSEL 1955, p. 145). Bei einer schnellen Abkiihlung
auf eine konstante tiefere Temperatur erhoht sich z. B. die Frequenz der einzelnen
Kiltefasern zunichst, um sich dann auf einen niedrigeren Endwert einzustellen, wel-
cher der neuen konstanten Temperatur entspricht.

Undershoots konnen bei Protozoen (Suctorien) sogar zu Volumeninderungen
fishren. , A sudden increase of temperature from below 15° C by 5° C or more causes
a temporary fall in the rate of output, followed by a rise to a new level higher than
the original. During the depression in activity the body swells slightly. The vacuolar
frequency increases immediately but briefly when the temperature is raised, falls
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steeply when the depression sets in and when secretion is re-established rises again to
a level above the original“ (Krrcuing 1954, p. 75).

ScHLIEPER und seine Schiiler fanden, dafl der Sauerstofiverbrauch (z. B. bei Astacus
und Planarien) sich nach einer Verinderung der Temperatur manchmal nicht sofort,
sondern erst verzdgert indert (PreEcHT, CHRISTOPHERSEN & HENsEL 1955, p. 38, vgl.
jedoch auch Varen 1958). Im Gegensatz zu einem groflen Temperatursprung (159
— 25° C) steigt der Sauerstoffverbrauch bei Planaria gonocephala und P. alpina bel
einer Anderung von 5% — 10° C in 3 Std. noch gar nicht an und erst spiter langsam
bis zum Endwert (in etwa 12 Std.). Nach Wieser (1965b) steigt bei Porcellio scaber
der Sauerstoffverbrauch nach einer Anderung der AT von 8,69 auf 20° C nicht sofort an,
sondern erst allmahlich bis zum Endwert. Wieser vermutet, daff zundchst neue Enzyme
synthetisiert werden miissen, doch miifite die Temperaturinderung wie in anderen
Fillen auch gleich zu einer Erhdhung der Reaktionsgeschwindigkeit fithren. Es ist niche
sicher, daf es sich in derartigen Fillen noch um blofle Reaktionen handelt.

Voriibergehende Nachwirkungen

Bei vielen Erscheinungen, die im Folgenden erSrtert werden, handelt es sich nicht
mehr nur um Reaktionen, jedoch zumeist auch nicht um Regulationen bzw. Akkli-
matisationen, wie sie in den weiteren Kapiteln besprochen werden. Da es sich z, T.
wahrscheinlich um vom Ko&rper vorgenommene Reparationen nach Storungen handelt
und wir auferdem iiber die geschilderten Phinomene so wenig wissen, dafl eine exakte
Zuordnung noch nicht méglich ist, sollen sie hier behandelt werden.

Es wurde erwihnt, dafl die Qq-Werte der einzelnen Lebensprozesse recht unter-
schiedlich sein konnen, was bei Anderungen der Temperatur zu Verdnderungen im Zu-
sammenspiel der Prozesse fiihren muf}, die als Stdrungen z. T. wieder beseitigt werden
miissen. Bei Stifwassertieren mit wasserdurchlissiger Haut miissen z. B. Wasserein-
strom und -ausstrom aufeinander abgestimmt sein. Schon Rarry (1954) berichtet iiber
voriibergehende Gewichtsverinderungen bei Fischen nach einer Anderung der Tem-
peratur (die Untersuchung von KrtcHiNG 1954 wurde erwihnt). Dies erinnert an Um-
setzversuche von Siifiwasser- und Meerestieren in Bradkwasser. Die Regulation setzt
dabei oft erst ein, nachdem anfangs sehr wohl das Volumen verindert wird (vgl.
REMANE & ScHLIEPER 1958, p. 245 f1.). Sicherlich beruht der Wassereinstrom nicht nur
auf einer Osmose mit niedrigem Qjo-Wert. Die gebildete Harnmenge und die Wasser-
permeabilitit hatten nach WikGreN (1953) bei Petromyzon fluviatilis z. B. etwa gleich
hohe Temperaturkoeffizienten, wenn er die Tiere von Zimmertemperatur in tiefe Tem-
peraturen iberfithrte (vgl. REMANE & ScHLIEPER 1958, p. 297 ff.). Das Verhiltnis von
Chlorid-Ausscheidung zur -Absorption ist jedoch zunichst gestort; innerhalb von 10
bis 20 Std. findet ein gewisser Ausgleich statt, auch die Wasserpermeabilitit dndert sich
in dieser Zeit.

Kinne (Diskussionsbeitrag zu SCHLIEPER 1966) weist mit Recht darauf hin, dafl
nicht nur eine Uberfithrung der Organismen in subletale Temperaturen als Streff wir-
ken kann, sondern eventuell auch eine Temperaturinderung im ,normalen® Bereich,
vor allem dann, wenn der Temperaturwechsel rasch erfolgt. Diese Probleme miissen
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viel mehr beachtet werden als dies bisher geschehen ist. Hemvicke & Houston (1965)
untersachten den Salz- und Wassergehalt von Blut und Gewebe des Goldfisches (ATs
20° und 30° C). Langangepafite Fische unterscheiden sich kaum im Na-Gehalt des Blut-
plasmas und im Chlorid-, K- und Wassergehalt des Gewebes. Der Chloridgehalt des
Plasmas und der Na-Gehalt des Gewebes nehmen mit steigender AT ab, der K-Gehalt
im Plasma etwas zu. Eine rasche Uberfithrung der Fische von 200 in 30° C hat zur Folge,
daf} der Chloridgehalt im Plasma plétzlich nach 48 Std. ansteigt, dann folgt ein schar-
fer Abfall, bis sich schliefilich der Endwert einstellt (ihnlich verhilt sich der Na-Ge-
halt). Im Gewebe #ndert sich der Na- und Chloridgehalt in 24 Std. nur unwesentlich.
Nach einem Wirme- oder auch Kiltestref} zeigen die Konzentrationen an Glutamin-
sdure und y-Aminobuttersiure im Gehirn des Goldfisches nach 24 bis 48 Std. ein
Maximum, um innerhalb von 2 Wochen auf den Ausgangswert zuriickzugehen (BasLow
in ProssEr 1967).

Auch Hickman et al. (1964), die Salmo gairdnerii von einer AT von 16° in 6° C
(in 17 Std.) iiberfiihrten, unterscheiden zwischen voriibergehenden und bleibenden Ver-
dnderungen. ,Plasma, muscle, and brain tissue showed a transient but significant drop
in water content during the first days of cold exposure... Significant reciprocal
changes in brain Na and K concentration were measured shortly after transfer to 60 C
and large (61 %) increase in brain Cl concentration occured after 3 weeks of cold
adaptation. Large, rapid but mostly transient shifts in muscle Na and K occured.
During the first 3 days of cold exposure muscle lost 61 /s of the Na and 30 % of the
K present before transfer. This loss is reflected in a rise in plasma Na and K* {p. 577,
vgl. auch Munpay & Brane 1961). Nach Herrmann (unverdffentlicht) ist bei kalt-
adaptierten Ameinrus nebulosus (AT = 8,50 C) der Blutplasmagehalt an Na gegeniiber
25,50-Tieren erhoht, an K gesenkt, ebenfalls der K-Gehalt im Muskel (Na-Gehalt nicht
verdndert). Nach einer plotzlichen Steigerung der AT (8,50 — 25,50 C) nimmt im
Plasma der Na-Gehalt zunichst stetig zu (Maximum nach 4 Tagen), wihrend der K-
Gehalt gleich ibermiRig stark ansteigt (Maximum bei tiglichen Messungen am 1. Tag).
Der K-Gehalt im Muskel steigt in der Versuchszeit (3 Wochen nach dem Umsetzen)
langsam an, dessen Na-Gehalt dndert sich nicht wesentlich. HuGGEL et al. (1963) zeig-
ten, dafl schon ein blofles Umsetzen der Fische in die Apparatur als ,Stref wirken
kann und den Na- und Cl-Gehalt des Blutes ansteigen lif3t.

LesmaNN (1968b) untersuchte die Folgen einer abrupten Anderung der AT
(15% — 59 C) auf zahlreiche Fermente der Goldfischmuskulatur; zumeist treten Ver-
minderungen der Aktivitit ein, doch verliuft die Kurve anfangs oft zickzackformig,
um spiter gleichférmiger zu werden. Selbst die beobachtete Proportionskonstanz von
Fermentgruppen (PerTE 1965) kann voriibergehend verlorengehen. Nach einer Woche
sind die Endwerte oft noch nicht erreicht. Eine kurzfristige Senkung der AT (15¢ —
0,59 — 159 C) fithrr zu Zhnlichen Anderungen. Der RNS-Gehalt der Goldfischmus-
kulatur wird nach einer Senkung und auch Erhohung der AT voriibergehend erheblich
gesteigert. Es handelt sich hierbei sicherlich um Gegenmafinahme des Korpers zur Be-
seitigung der Schodkfolgen. — Bei Elasmobranchiern hatten Temperaturschocks kaum
eine Wirkung auf Fermente im Gegensatz zu anderen Arten eines Strefl (RASMUSSEN
& RASMUSSEN 1967).

Eine Erklirung oder auch nur Zuordnung all dieser Phinomene ist kaum moglich.
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Bemerkenswert ist das so unterschiedliche Verhalten der einzelnen Ionen, das auch
anders sein kann, als man iiblicherweise an tierischen Geweben gefunden hat (Verlust
der Zellen an K und Gewinn an Na bei einer Temperatursenkung; vgl. die Diskussion
von HickmaN et al. 1964). Auch der so verschiedene zeitliche Verlauf der Kurven nach
dem Temperaturwechsel ist schwer deutbar. Vielleicht treten sogar Storungen einzelner
Transportsysteme in den Membranen auf, die repariert werden misssen. Schlieflich ist
mit Gegenmafinahmen des Kdrpers zu rechnen, die sich ganz allgemein an einen Stref}
anschlieflen und bei Siugetieren zu vermehrter Corticotropinausschiittung und damit
zu einer gesteigerten Hormonausschiittung der Nebennierenrinde (vor allem an Gluco-
corticoiden) fithrt. Bei Teleostiern kann durch ACTH ein Anstieg des Kaliums im Blut
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Abb. 3: Der zeitliche Verlauf einer Umadaptation (AT 10° — 20° C, VT = 20° C), gemessen
am Sauerstoffverbrauch von Tinca tinca (Gewicht 204 bis 275 g). Eingetragen sind die mitt-
leren Fehler des Mittelwertes (je 7 Tiere, nach unverdffentlichten Daten von JANKOWSKY)

und ein Abfall des Natriumgehaltes erzielt werden (vgl. PARRY 1966, p. 427); tiber die
hormonale Seite eines Stref} bei Fischen siche MaHoN et al. (1962), WeaTHERLEY (1963),
HANE et al. (1966) und FaGERLUND (1967). Die Befunde von Lemmann deuten auf
cine vermehrte Proteinsynthese nach dem Temperaturwechsel hin; die Schwankungen
der Fermentaktivititen, die wir inzwischen fiir die weifle Seitenrumpfmuskulatur von
Idus idus bestitigen konnten, sind schwer deutbar. Uberlagern kinnen sich die bleiben-
den Phinomene, die spiter als Leistungsadaptation beschrieben werden.

Nach Smrta & Morris (1966) ist eine voriibergehende Vermehrung der Einbau-
rate von Aminosiuren in die Mucosa des Goldfischdarmes nach einer Anderung der
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AT (80 — 250 C) auf eine verstirkte Proteinsynthese zuriickzufiihren, die gehemmt
werden kann.

Hier seien noch einige Beobachtungen geschildert, die kaum als blofe Reaktionen
gedeutet werden kinnen, somit eigentlich auch nicht mehr zu diesem Kapitel gehoren.
PrecurT (1962, p. 72) fand bei Messungen des Sauerstoffverbrauchs von Xiphophorus
belleri und Jangowsky (unverdffentlicht) bei Tinca tinca zeitlich ausgedehnte Phi-
nomene (Abb. 3). Nach einem Senken der AT (20% — 8,60 C) wird der Sauerstofi-
verbrauch von Porcellio scaber (Wintertiere) fiir einige Tage gesteigert, um dann wie-
der auf den alten Wert abzufallen (VT stets 200 C). Sommertiere zeigen diese Erschei-
nung nicht (Wieser 1965b). LANGE (in PrecHT et al. 1966) {iberfiihrte langfristig an
8% bzw. 25% C angepafite Idus idus stufenweise in die mittlere Temperatur von 16,5
und belief! sie darin. Der Qqo-Wert fiir die Kiemendeckelbewegungen der Fische betrigt
nach der Senkung der AT zunichst 2,9; der Abfall der Frequenz hilt jedoch auch am
nichsten Tage an; der viel hoher liegende Endwert wird erst langsam erreicht. Es
handelt sich somit um einen ausgedehnten ,overshoot“ (man kdnnte dies Wort nur fiir
echte Reaktionen reservieren, doch ist die Entscheidung, ob nur solche vorliegen, oft
kaum zu fillen). Bei einer Temperatursteigerung ist ein entsprechender Effekt bei den
natlirlich sehr schwankenden Werten weniger deutlich. Auch in diesen Fillen werden
anscheinend anfingliche Stérungen im Laufe von Tagen ausgeglichen.

REGULATIONEN DURCH UBERGEORDNETE SYSTEME

Es ist damit zu rechnen, dafl Besonderheiten des Reagierens, die man zunichst fiir
eine angeborene Reaktionsnorm hilt, sich nach einer genaueren Analyse als Regulatio-
nen durch iibergeordnete Systeme erweisen. Dies gilt z. B. fiir die Bereiche mit niedri-
gen Qqo-Werten in den Abhingigkeitskurven von der VT. Bei ruhenden Reptilien zeigt
sich ein Minimum der Atemfrequenz bei der Vorzugstemperatur der Arten; dieses ver-
schwindet in Urethannarkose und nach Entfernung des Vorderhirns (PrecHT, CHRI-
STOPHERSEN & HENSEL 1955, p. 24). KeIsTErR & Buck (1961) fanden ein Plateau bei
der Atmung von Phormia regina-Larven (nicht bei Puppen und Imagines) im VT-
Bereich von 10° bis 159 C, das nach Dekapitierung verschwindet. Nach FiscHER
& SurLivan (1958) weist die Hiufigkeit der Spontanbewegungen bei Forellen zwei
Maxima auf. Das erste ist nach bestimmten Gehirndefekten nicht mehr vorhanden; die
Kurve steigt dann bis zum zweiten Maximum regelmiflig an. Bei einigen Carabiden
kommt ein Plateau oder sogar ein Minimum der Temperaturkurve fiir den Sauerstoff-
verbrauch dadurch zustande, dafl (vermutlich durch verstirkte Ventilation) die At-
mung bei VTs unter diesem ,Regulationsintervall“ {iberhoht ist; nach dieser Zone
steigt der Sauverstofiverbrauch besonders steil an (ScumipT 1956). BENTHE maR die Fr-
regbarkeit des isolierten Fufles von Lymnaea stagnalis (k-Werte nach BLar). Er fand
eine Leistungsadaptation nach Typ 3, doch waren die Qo-Werte bei den Abhingigkeits-
kurven von der VT fiir Priparate verschieden adaptierter Schnecken unterschiedlich, je
nachdem die Pedalganglien entfernt wurden oder nicht (PrEcHT in PROSSER 1958, p. 57).
Natiirlich kann auch eine verdnderte Aktivitit der Tiere ein Plateau bei den Stoff-
wechselkurven bedingen (vgl. Gromysz-KaLkowska & Stojarowska 1966).
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Es ist fraglich, ob die fiir den Stoffwechsel von Landpulmonaten von Norp
(1965) gefundenen niedrigen Qqo-Werte bei relativ hohen VTs als Regulationen zu be-
zeichnen sind, zumal die Gewebsatmung gleiche Erscheinungen zeigt (Norr & Fara~
HAT 1967), doch konnte dieses Phinomen bei einigen Arten z. B. wihrend der Fort-
pflanzungszeit oder nach einer Ruhepause nicht beobachtet werden.

Ist der Zeitfaktor als Unterschiedsmerkmal zwischen Regulationen und Adap-
tationen geeignet? Man mufl damit rechnen, dafl auch die Regulationen, die nach der
Temperaturinderung einsetzen, Zeit bis zu ihrem Einsetzen bzw. bis zu ihrem Wirk-
samwerden bendtigen, wie das auch bei der erwihnten Volumenregulation nach Salz-
gehaltsinderungen der Fall ist (p. 504). Die Leistungsadaptation ist meist ein linger
dauernder Prozef, doch diirfen wir nicht unterstellen, dafl dies immer so ist. Selbst
wenn an ihr Syntheseprozesse beteiligt sind, kénnen diese relativ schnell verlaufen. Bei
Musca domestica wird z. B. die RNS-Synthese durch eine plotzliche Senkung der VT
weniger beeintrichtigt als die RINS-Passage durch die Kernmembran. Bereits im Laufe
von einigen Stunden findet eine normale Proportionierung der Synthese- und Aus-
schleusrate statt, hier wahrscheinlich durch eine schnelle Adaptation (Bier 1965). Fiir
die Synthese eines Submolekiils des Himoglobins, das eine Peptidkette von etwa 150
Aminosiuren darstellt, nimmt man heute eine Dauer von etwa 1,5 min an.

So kénnen wir auch bei folgendem Problemkreis allein auf Grund des Zeitfaktors
nicht einwandfrei entscheiden, ob man von einer Regulation oder Adaptation sprechen
soll; eine scharfe Trennung ist ohne Kenntnis des Mechanismus kaum mdglich. Der
sogenannte endogene circadiane Rhythmus ist bekanntlich weitgehend temperatur-
unabhingig; er wird durch duflere Zeitgeber einreguliert {vgl. PrEcHT 1964a, Rem-
MERT 1965 u. a.). In diesem Zusammenhang ist oftmals die Aktivitit von wechsel-
warmen Tieren untersucht worden. Die Aktivititsdauer ist temperaturabhingig, nicht
jedoch die Periodenlinge (vgl. Lommann 1967 u. a.). Die Unabhingigkeit von der
Temperatur ist eine Vorbedingung fiir das zuverlissige Funktionieren einer inneren
Uhr, Rasche Temperaturinderungen kénnen bei wechselwarmen Tieren zu einer vor-
iibergehenden Beeinflussung des endogenen Rhythmus im Sinue einer Beschleunigung
bzw. Verlangsamung fiihren (Literatur bei PrecHT et al. 1966). Wenn z. B. eine rasche
Leistungsadaptation nach diesen Temperaturinderungen einsetzen wiirde, so mufl sie
zur Richtigstellung der Uhr etwa dem spiter erdrterten Typ 2 entsprechen; kleine Ab-
weichungen nach den Typen 1 und 3 kénnten durch Zeitgeber ausgeglichen werden.
Eine solche Adaptation kime dann nur der Uhr zu, nicht den anderen Lebensprozessen.
Es wird noch er6rtert, dafl sich im Hinblick auf die Leistungsadaptation die einzelnen
Organfunktionen und Zellstoffwechselprozesse sehr unterschiedlich verhalten konnen.
Die Anpassung der Uhr versagt vielfach bei sehr tiefen Temperaturen, was den Ge-
danken an ein ,Finfrieren® des Regulations- bzw. Adaptationsmechanismus nahelegt.
Fine weitgehende Temperaturunabhingigkeit besteht auch fiir andere Rhythmen wie
die Jahresuhr. Eine derart einfache Deutung mag nicht allen Beobachtungen gerecht
werden; bei einigen Pflanzen kann es auf die Phase des Zyklus ankommen, in der die
Temperaturinderung vorgenommen wird.

Es sei erwihnt, daf die Temperatur auch als Zeitgeber funktionieren kann. Selbst
Temperaturzyklen von geringer Schwankungsbreite kdnnen die circadiane Aktivitdt
synchronisieren (z. B. bei Eidechsen nach Horrmann 1968). Bei feldbewohnenden
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Carabiden ist dieser Zeitgeber wirksamer als bei waldbewohnenden Arten (vgl.
THiELE 1968).

Das Abschitzen kurzer Zeitintervalle durch Goldfische hingt nach Roziv (1965)
nicht von der Temperatur ab, wohl aber die Hohe der Antwortrate, die dhnliche Qqq-
Werte aufweist wie der Stoffwechsel.

AKKLIMATISATIONEN (ADAPTATIONEN)

Stoffliche Verinderungen

Bei der Messung von Lebensprozessen (z. B. von Fermentaktivitdten) kann man
von unterschiedlich adaptierten Organismen ausgehen und Abhingigkeitskurven von
der VT aufzeichnen und dadurch kldren, ob eine Leistungsadaptation vorhanden ist,
und diese dann einem Typ zuordnen. Mit der AT diirften sich nicht nur die im all-
gemeinen gemessenen Fermentaktivititen dndern, sondern auch die Fermentmengen
(vgl. Precur, CHrISTOPHERSEN & HENSEL 1955, p. 31, FREED 1965). Man kann bei
Mengeninderungen von Substanzen jeder AT nur eine zugehdrige Quantitit zuordnen
bzw. feststellen, ob die Menge mit steigender AT zu- oder abnimmt; eine Zuordnung
zu den spiter erSrterten Typen der Leistungsadaptation ist nicht mdglich. Natiirlich
kann man auch die Geschwindigkeit einer Synthese oder die des Einbaus einer mar-
kierten Substanz untersuchen, insofern also wieder eine Reaktionsgeschwindigkeit in
Abhingigkeit von der VT bei unterschiedlich adaptiertem Versuchsmaterial. So ist
nach Mews (1957b) die Einbaugeschwindigkeit von eingespritztem Glykokoll bei kalt-
adaptierten Froschen (Rana temporaria) grifier als bei warmadaptierten (vgl. Jan-
Kowsky 1960, ferner Das 1967). Bei einer VT von 150 C ist nach Das & Prosser
(1967) eine Std. nach der Injektion von Leucin die Einbaurate bei warmadaptierten
Goldfischen in Leber und Kieme gréfler als bei kaltadaptierten, bei einer VT von 250 C
jedoch kleiner, ebenfalls beim Muskel bei allen VTs. Ein erhdhter Einbau in die
Eiweifle kann auf einer vermehrten Synthese beruhen oder auf einem verminderten
Abbau.

Eine mit der AT verinderte Substanzmenge kann fiir den normalen Temperatur-
bereich eine Bedeutung haben, aber auch fiir die Resistenzadaptation an extreme Tem-
peraturen, was z. B. fiir das Glycerin und Sorbit bei Insekten gilt (vgl. SaLT in DiiL
et al. 1964), doch ist die Entscheidung nicht immer eindeutig zu fillen. Bei Meeres-
tieren kann eine Vermehrung des osmotischen Drucks der Kérperfliissigkeiten ein Mit-
tel zur ErhShung der Kalteresistenz sein (vgl. SCHOLANDER et al. 1957, Rascaack
1967); ein hoher Zuckergehalt kann bei Insekten eine Beziehung zur Kilteresistenz
haben (WyaTT 1967).

Eine weitere Schwierigkeit kann sich daraus ergeben, dafl eine Temperatur-
dnderung relativ schnell eine neue Gleichgewichtseinstellung bewirkt, die in der Folge-
zeit kaum verindert wird, also auch kaum als Anpassung aufgefafit werden kann. Als
Beispiel sei die Wasseraufnahme bei Froschen (R. temporaria) nach einer Senkung der
AT genannt. Das Wasser wird in die Kérperfliissigkeiten aufgenommen, weniger in das
Gewebe (GRAINGER 1961, 1964). Kaltadaptierte Frische kann man durch einen mifigen
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Druck auf den Unterleib zur Entleerung der Harnblase veranlassen, nicht warmadap-
tierte Tiere (Kassoum 1967). Fiir die Leistungsadaptation des Sauerstoffverbrauchs
haben diese Wassergehaltsinderungen nach janxowsky (1960) keine Bedeutung.

Auch bei diesen stofflichen Verinderungen muff man genetische und
nichtgenetische Adaptationen trennen. Zur Unterscheidung beider Moglich-
keiten miifite man wiederum Tiere verwandter Arten oder derselben Art aus unter-
schiedlich temperierten Wohngebieten (soweit moglich) lingere Zeit unter gleichen Be-
dingungen halten. Unter anderen Aspekten untersuchten Dean & GoopNigHT (1964)
4 Parameter (Blutglukose, Blutmilchsiure, Muskel- und Leberglykogen) von 4 Fisch-
arten mit und ohne Muskeltitigkeit (jedoch kaltadaptierte Tiere gemessen im Winter,
warmadaptierte im Sommer). Sie fanden deutliche Unterschiede und gleichzeitig, dafl
z. B. Pomoxis annularis bessere Leistungen in Wohngebieten mit niedrigen Tempera-
turen vollbringen kann, Micropterus salmonides bessere in wirmeren Wohngebieten
(eine genauvere Analyse ist notwendig, da z. B. auch temperaturunabhingige jahres-
zeitliche Einfliisse hinzukommen k&nnen; vgl. HamMvonn & Hickman 1966).

Im allgemeinen sind nur nichtgenetische Adaptationen untersucht worden, wobei
das gleiche Versuchsmaterial lingere Zeit bei unterschiedlichen ATs gehalten wurde.
Ob diese Zeit immer lang genug war, ist fraglich, da, wie erwihnt, Temperatur-
inderungen relativ langfristige, aber dennoch voriibergehende Verdnderungen zur
Folge haben konnen; auch aus diesem Grunde sei auf diese Probleme relativ kurz und
ohne Vollstindigkeit eingegangen. Jahreszeitliche Anderungen, die oftmals nicht oder
nicht nur mit der AT zusammenhingen, sollen nicht behandelt werden.

Wassergebalt

Eine Mdglichkeit, die Intensitit der Zellstoffwechselprozesse anzupassen, besteht
in einer Anderung des Gehaltes an freiem Wasser und damit der Grofle des Losungs-
raumes. Bei der Hefe Torulopsis kefyr kann die Kompensation der Succinodehydro-
genaseaktivitit und deren Anderung mit dem Alter der Kulturen durch Wassergehalts-
inderungen erklirt werden (PrECHT, CHRISTOPHERSEN & HENSEL 1955, p. 32 ff.); dieses
eine Prinzip muf allerdings schon bei diesem Einzeller zur Erklirung der fermentativen
Adaptation versagen, da z. B. die Peroxydaseaktivitit eine inverse Kompensation
zeigt. Eine Anderung des an die Kolloide gebundenen, z. T. nichtldsenden Wassers mufl
sich umgekehrt wie die des freien Wassers auswirken.

Wassergehaltsinderungen nach einem Wechsel der AT sind oftmals auch fiir das
Gewebe von Metazoen beobachtet worden, doch diirften sie fiir das Adaptationspro-
blem keine generelle Bedeutung haben (vgl. Fry 1958). Verwandte Arten oder sogar
Rassen konnen sich unterschiedlich verhalten. Hoar & CorrLe (1952) und KaNuNGo
& Prosser (1959) fanden eine Zunahme des Wassergehaltes von Muskel und Leber des
Goldfisches mit steigender AT. Murpny (1961, zitiert nach Das 1967) und Das konn-
ten dies fiir die Leber, die Kiemen und den Muskel derselben Art nicht bestitigen (eine
geringe Abnahme des Wassergehaltes in Leber und Muskel bei den kaltadaptierten
Tieren war nicht abzusichern). SuBrManN (1955), die wahrscheinlich mit C. gibelio,
der Stammform des Goldfisches, arbeitete, konnte keine Abhingigkeit der Menge an
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freiem und gebundenem Wasser des Muskelgewebes von der AT feststellen, wihrend
das Lebergewebe der gleichen Art eine Abnahme des Gesamtwassergehaltes mit fallen-
der AT zeigt (CurisTorPHERSEN & PrecHT 1952).

Salze

Bei Wassertieren kinnen, wie erwihnt, Temperaturinderungen zu voriibergehen-
den oder auch zu bleibenden Wasser- und Salzgehaltsinderungen fithren. Die Innen-
konzentration kann dabei mit der Temperatur ab- und auch zunehmen (vgl. REMANE
& ScHLIEPER 1958, KINNE, PARREY u. a. in DiLL et al. 1964). Lockwoop (1960) hielt
Asellus aguaticus lingere Zeit bel verschiedenen Temperaturen, untersuchte aber auch
die Wirkung eines Wechsels der AT. Fr fand fiir die Himolymphkonzentration ein
Minimum bei etwa 5 C. Die Geschwindigkeit des Na-Verlustes hing nicht von der
Temperatur ab, wohl aber die aktive Na-Aufnahme (vgl. p. 504). Auch die aktive Auf-
nahme von Chlorid kann bei manchen Tieren durch die AT verindert werden (Rao
in Prosser 1967, vgl. auch Corpier & Worse 1954). Permeabilititsinderungen mit
der AT wirken sich zumeist auf den Elektrolytgehalt des Kdrpers aus. Nach Smith
(19664, b) sollen sich im Goldfischdarm nach einer Anderung der AT sogar qualitativ
verschiedene Trigermolekiile fiir den Natriumtransport bilden. Die Serosa-Mucosa-
Potentialdifferenz hingt von der AT ab. Puromycin-Injektionen verhindern die Ver-
inderungen mit der AT (SmiTr 1966¢).

Bei Rana esculenta indert sich die Zusammensetzung des Blutplasmas mit der AT
(Abnabme der Alkalireserve, des Na- und Chloridgehaltes und des pH mit steigender
AT; Straus 1957, vgl. Ganreneeck & Barters 1968). Nach Rao (1966, in Prosser
1967) und seinen Mitarbeitern soll im allgemeinen eine Adaptation an tiefe Tempera-
turen begleitet sein von einer Zunahme an Calcium, Kalium und Natrium in den K81-
perflissigkeiten, wihrend der Gehalt an Magnesium, Sulphat und Chlorid abnimmt
(»these changes may result in increased muscle metabolism*); sie fanden jedoch auch
Auspahmen von dieser Regel (z. B. fiir den Na-Gehalt des Blutes von Etroplus). Bei
Lampitio mauritii (ATs: 200, 289, 359 C) zeigt der Ca-Gehalt ein Minimum bei der AT
von 280 C, der Na- und Chloridgehalt ein Maximum (Saroja & Rao 1965, vgl. auch
PArRvATHESWARARAO 1967). Nach SELVARAJAN (1962) nimmt der Chloridgehalt des
Blutes und der Gewebefliissigkeit beim Siiflwasserfisch Cirrhina reba mit steigender AT
(geringfiigig) ab. PraTner (1950) beobachtete bei Goldfischen und Schildkrdten nach
einer starken Senkung der AT einen Anstieg des Mg-Gehaltes im Blutserum; bei
Schildkréten nimmt der Mg-Gehalt in Muskel und Haut ab (11 Tage nach der Um-
adaptation gemessen). Die Arbeit von HickMaN et al. (1964) zeigt eindringlich die Be-
deutung des Zeitfaktors. Im Gehirngewebe von Salmo gairdnerii bleibt, wie erwihnt
(p. 505), der Chloridgehalt nach einer Senkung der AT stark erhéht, nicht der des Blut-
plasmas und Muskels.

Auch fiir terrestrische Tiere kdnnen sich besondere Probleme ergeben. Nach einer
Blutmahlzeit von Rhodnins prolixus setzt z. B. eine hormonal ausgeldste Diurese ein,
bei der die Geschwindigkeit der Exkretion und die Zusammensetzung des Urins von
der VT abhingen: ,a fed insect kept at high a temperature will be left at the end of
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diuresis with a relative excess of water and an insect kept at a low temperature with
a relative excess of salts* (MADDWELL 1964, p. 172).

Proteine, Fette, RNS, DNS etc.

Auch die Transportgeschwindigkeit von Aminosduren (z. B. von Methionin® durch
den Goldfischdarm) (Smite 1967a) kann im Sinne einer Kompensation von der AT
abhingen. Es wiirde zu einer derartigen Leistungsadaptation passen, dafl nach Rao
(1966) u. a. die freien Aminosiuren in den Kdrperfliissigkeiten mit fallender AT ab-
nehmen, die an Eiweifle gebundenen Aminosduren, der gesamte Proteingehalt in den
Zellen und Geweben und der RNS-Gehalt dagegen zunehmen. Fiir eine Anderung
einer Fermentaktivitit mit der AT braucht allerdings nicht ausschliefflich die Ferment-
menge bzw. die Apofermentmenge verantwortlich zu sein. Die durch unterschiedliche
ATs bedingten Aktivititsinderungen von Hefe-Transaminasen konnten nach Ring
& CHRISTOPHERSEN (1964) teilweise durch Zugabe von Coferment ausgeglichen werden.
Es konnen ferner Einfliisse des Zellmilieus, die von der AT abhingen, eine Bedeutung
fiir die Fermentaktivitit haben.

Senkung der Zuchttemperatur (30° — 24% — 159 C) bewirke bei Drosophila
melanogaster eine ErhShung der Konzentration an freien Aminosduren; dabei kdnnen
sich einzelne Aminosiuren, wie die Glutaminsiure, anders verhalten (AnpErs et al.
1964). Im Muskel von Eriocheier sinensis sinkt von den nicht an Eiweifl gebundenen
Aminosiuren besonders der Prolingehalt mit abnehmender AT (DucuArsau & Fror-
KIN 1955, vgl. auch Bascow in ProssEr 1967). Beim Skelettmuskel von Bufo boreas
wird der gesamte Proteingehalt kaum von der AT beeinflufit (Bismor & GorpoN in
Prosser 1967).

Ein 10tigiger Kilteaufenthalt von Rana pipiens fithrt zu einer Vergroferung der
Leberzellkerne, was auf einer Proteinzunahme beruht; der RNS- und DNS-Gehalt
bleiben unverdndert (ALvarez & CowpeN 1966). Der DNS-Gehalt wird auch beim
Goldfisch nicht mit der AT verindert. Ein Anstieg des Proteingehaltes in Kiemen, Le-
ber und Muskel mit fallender AT fithrt nicht zu einer entsprechenden Abnahme des
Gehaltes an freien Aminosiuren in diesen drei Geweben. Der gesamte RNS-Gehalt
der Kiemen und die RNS-Konzentration in der ,nuclear® und der ,microsomal®
Fraktion nehmen mit der Adaptation an tiefe Temperaturen zu; der ,supernatant®
RINS-Gehalt verringert sich in Kiemen und Leber, aber vermehrt sich im Muskel mit
abnehmender AT (Das 1967).

Auf etliche andere Substanzen (Glykogen etc.), deren Menge von der AT abhin-
gen kann, soll nicht eingegangen werden (vgl. z. B. DEaN & VERNBERG 1965). Sogar
der H-Agglutinintiter kann bei Reptilien von der AT abhingen (Evans & CowLEs
1959).

_?Bei Daphnien wird die Himoglobinmenge mit steigender AT vermehrt (Fox
1955). StrAUB. (1957) fand im Blut von Rana esculenta einen Anstieg der Erythro-
cytenzahl, eine Abnahme von deren Gréfle und des Hiamoglobingehalts und einen An-

3 Die Endkonzentration von Methionin auf der Serosaseite hing bei diesen Versuchen nur
von der VT (nicht AT) ab.
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stieg im Gesamtvolumen der Blutzellen mit abnehmender AT (vgl. AntHONY 1961,
Huceins & Prrcoco 1965, FrankeL et al. 1966, Dean & VeErNBErRG 1966). Beim
Karpfen sinkt die Zahl der Lymphozyten nach einer Sekung der AT, wie dies ganz
allgemein nach einem Strefl der Fall ist (SerraTy & LarronT 1965).

Nach Rao (1966) nimmt das Verhiltnis ATP/ADP bei Lampitio etwas mit der
AT zu. Nach CArisToPHERSEN (in Prosser 1967) nimmt der ATP-Spiegel bei Hefen
nach einer Erhdhung der AT (20° — 370 C) weit mehr ab als der ADP-Gehalt; AMP
nimmt anfangs sogar zu. Diese Verinderungen haben nach CHRISTOPHERSEN eine grofle
Bedeutung fiir die Leistungsadaptation (vgl. HocrAacHEA in ProssER 1967).

Bei vielen wechselwarmen Tieren nimmt der gesamte Lipoidgehalt mit abnehmen-
der Ziichtungstemperatur zu. Beim Kifer Dendroctonus psendotsuga ist andererseits
der Fettgehalt bei einer Ziichtung bei 13¢ C niedriger als bei 219 C (Atkins 1967). Bei
Leberzellen von Salmo gairdnerii nimmt nach Beriin & Dean (1967) die Grofle des
Golgi-Apparates mit zunehmender AT zu und auch das gespeicherte Material (wahr-
scheinlich Lipoproteide) in diesen.

Wenn die kaltadaptierten Organismen im allgemeinen verhiltnismiflig mehr un-
gesittigte Fettsiuren enthalten als warmadaptierte, so hingt dies wahrscheinlich mehr
mit der Resistenz- als mit der Leistungsadaptation zusammen. JounsTON & RooTs
(1964) und Prosser (1967, p. 367) betonen aber, dafl diesbeziigliche Unterschiede der
Lipoide bedeutsam fiir Enzymaktivititen (die von verbundenen Lipoiden abhingen)
und fiir die Permeabilitit von Zellmembranen sein kénnen, so auch die von Neuronen,
was wichtig fiir die Acetylcholinfreisetzung ist.

Nach CHrisTOPHERSEN & KaurMann (1955) kann sich bei Hefen auch die Fett-
zusammensetzung mit der AT dndern (héherer Anteil niederer Fettsiduren bei tiefer
Zichtungstemperatur; vgl. auch Farxas & Heropex 1959 u. a.). Der Sitrigungsgrad
der Fettsiuren kann auch durch die Photoperiode beeinflufit werden (Harwoon
& Tarara 1965). KniperaTe & MEAD (1966) verfolgten die zeitliche Anderung des
Sdttigungsgrades nach einer Senkung der AT bei Gambusa affinis und Lebistes reticu-~
latus; die von der Anderung betroffenen Fettsiuren waren bei beiden Arten ver-
schieden.

Roors (1968) untersuchte Phospholipoide des Gehirns unterschiedlich adaptierter
Goldfische. ,Greater relative unsaturation of C 16 fatty acids at the lower tempera-
tures was mediated by an increase in the amount of palmitoleic acid from 5-10 per
cent at 30° C to 12-14 per cent at 5° C. In contrast the greater degree of unsaturation
of the C 18 fatty acids at 59 C is due to a decrease in stearic acid from 17-22 percent
at 300 C to an average of 12 per cent at 5% C. The oleic acid remained relatively con-
stant at 24-27 per cent.”

Leistungsakklimatisationen (Leistungsadaptationen)
Genetische Adaptationen
Unterschiedliche stoffliche Zusammensetzung oder verschiedene Abhingigkeit der

Reaktionsgeschwindigkeit eines Lebensprozesses von der VT bei verwandten Arten und
Rassen unter sonst gleichen Bedingungen (auch gleicher Vorbehandlung) kénnen gene-
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tisch bedingte Anpassungen an ihren Wohnort darstellen. Die Frage, ob es sich in
derartigen Fillen um einen Nutzen im Sinne eines Selektionsvorteils handelt, ist
manchmal wiederum schwierig zu beantworten.

Organismen aus unterschiedlich temperierten Wohngebieten

Es ist frith aufgefallen, dafl es in sehr kalten Regionen wie auch in den Tropen
lebhafte und trige Tiere gibt. Die Bewegungsintensiviit braucht sich auch zu den ver-
schiedenen Jahreszeiten trotz der groflen Temperaturunterschiede nicht so erheblich zu
unterscheiden, wie man zunichst annehmen méchte. Der Sauerstoffverbrauch von ver-
schiedenen Arten aus sehr unterschiedlichen Wohngebieten kann bei den Temperaturen
dieser Gebiete etwa gleich sein (dies gilt z. B. nach Trorson 1952 fiir Mytiliden;
Precur, CHRISTOPHERSEN & HENSEL 1955, p. 173, Abb. 43) oder zumindest nicht so
unterschiedlich, wie man es bei normalen Qqo-Werten erwarten sollte (z. B. bei Fischen
und Krebsen; vgl. ScoLaNDER et al. 1953). Wenn man bei nicht vollstandiger Anpas-
sung des Stoffwechsels etwa gleiche Lebhaftigkeit beobachtet, so bleibt die Frage zu
kliren, ob arktische Formen einen grifieren Prozentsatz ihrer Energie fiir die Loko-
motion bereitstellen miissen als siidlichere.

WounrscHLAG hat mehrfach antarktische Fische untersucht, die mit Ausnahme we-
niger Wochen in einigen Jahren stindig unter einer dicken Eisdecke leben. Bei dem
extrem kaltstenothermen Fisch Trematomus bernacchii nimmt der Sauverstoffverbrauch
iiber 0° C ab (VT = AT); bei 20 C stellen die untersuchten Arten ihre Schwimmtitig-
keit ein (grofite Schwimmaktivitit bei der niedrigsten verwandten Temperatur von
~1,8¢ C). Zumindest 2 von 4 untersuchten Trematomus-Arten besitzen einen relativ
hohen Stoffwechsel, der von Rbigophila dearborni ist geringer; dieses Tier gehdrt zu
einer Fischgruppe, die auch auflerhalb der Antarktis vorkommt. Im Sommer unter-
suchte T. bernacchii aus tieferem Wasser haben einen geringeren Stoffwechsel als Tiere
aus flachem Wasser; 7. lénnbergi und R. dearborni aus 680 m Tiefe haben ebenfalls
einen niedrigeren Stoffwechsel als andere Trematomus-Arten aus flacheren Wohn-
gewissern. Bei den von WonLscHLAG untersuchten Fischen handelt es sich zumeist um
trige Formen. Es gibt weitere demonstrative Fille, wo Tiere noch bei sehr tiefen Tem-
peraturen (z. B. 0° C) aktiv sind und dabei einen relativ hohen Stoffwechsel zeigen,
wie z. B. Isotoma saltans. Dieses Tier soll auf dem Gletschereis bei Sonnenschein herum-
hiipfen, bei Nacht an der Unterlage anfrieren, um nach dem Auftauen wieder auf Nah-
rungssuche zu gehen (PreEcHT, CHRISTOPHERSEN & HENsSEL 1955, p. 53, SCHALLER
& ZiNkLER 1963). Winterfliegen (Chionea araneoides) liefen noch bei ~ 6° C munter
auf dem Schnee herum (PrecuT, CHRISTOPHERSEN & HENSEL 1955, p. 53).

Diese Arten miissen natiirlich an so extreme Wohngebiete angepafit sein. ScHo-
LANDER et al. (1953) vermifiten Anpassungen bei artischen Landinsekten. Diese konnen
ungiinstigen Temperaturen ausweichen und bessere mikroklimatische Bedingungen auf-
suchen. Anpassungen knnen auch bei marinen Arten fehlen (THorson 1952, Burrock
1955).

In diesen Fillen einer Anpassung und besonders beim zwischen- oder innerart-
lichen Vergleich ist stets zu priifen, inwieweit erbliche Anpassungen vorliegen und in-
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wieweit sie durch Aufenfaktoren (hier speziell die AT) bedingt werden. Sehr ein-
gehend sind Arten und Rassen der Gattung Uca aus unterschiedlich temperierten
Wohngebieten untersucht worden. VERNBERG & CosTLOW (1966) fanden z. B. bei jun-
gen U. pugilator die hochsten Stoffwechselwerte bei allen V'Ts fiir Tiere aus Massa-
chusetts, niedrigere fiir solche aus North Carolina und die niedrigsten fiir Tiere aus
Florida (AT = 25°C). W. B. Verneerc & F. J. VERNBERG (1966) untersuchten den
Sauerstoffverbrauch verschiedener Gewebe einer tropischen Form (U. rapax) und von
zwei Arten der gemifigten Zone (U. pugilator und U. pugnax von Beaufort), wobei
die Tiere an zwei ATs angepaflt und bei verschiedenen VTs gemessen wurden.
U. pugnax ergab die hochsten Werte; diese Art dringt weniger weit nach Stiden vor
als U. pugilator.

Nach Rao & Burrock (1954) weisen Tiere aus kalten Lebensrdumen nicht nur
meist einen relativ hohen Stoffwechsel auf, sondern auch kleinere Qqo-Werte der Ab-
hingigkeitskurven von der VT als ithre Verwandten aus wirmeren Biotopen, wenn
auch Ausnahmen existieren. Es wurde schon erwihnt (p. 492), dafl niedrige Qqo-Werte
verschiedene Ursachen haben kénnen. Bei Pachygrapsus crassipes z. B. war die Ab-
hingigkeit der Leistungs- und Qyo-Werte von der geographischen Breite des Fundorts
lediglich durch eine nichtgenetische Leistungsadaptation bedingt (RoserTs 1957). Bei
diesbeziiglichen Versuchen miissen die Tiere lange genug an die ATs angepaflt werden.
SecAL et al. (1953) maflen z. B. fiir den Herzschlag von Acmaea limatula fiir Popu-
lationen aus groferen Tiefen hihere Frequenzen als fiir Tiere aus flacherem Wasser der
Gezeitenzone. Dieser Unterschied blieb bestehen, als man die Tiere fiir einige Wochen
im Laboratorium unter gleichen Bedingungen hielt; in langfristigen Feldexperimenten
erwies sich das Phinomen jedoch als reversibel, wobei allerdings auch andere Faktoren
als die Temperatur eine Rolle mitgespielt haben kdnnen (vgl. Secar 1961). Nach
Tasaian (1956) und DiMEUsY (1957) zeigt der Sauerstoffverbrauch von geographi-
schen Rassen von Uca pugnax (Ausnahme: Tiere von Florida) bzw. U. pugilator Q-
Werte, die mit zunehmender Breite abnehmen. DEmzeusy hielt die Rassen von U. pugi-
laror 7 bis 8 Wochen unter gleichen Bedingungen, so dafl die Unterschiede genetisch be-
dingt sein diirflen (vgl. auch VernserG 1959, 1962). Im allgemeinen hat ein Anstieg
der VT von 15 auf 20° C und von 300 auf 35° C einen grifleren Effekt auf den Stoff-
wechsel von tropischen Zoea-Larven und Uca-Arten als bei solchen der gemifigten
Zone (Ausnahme U. pugilator aus Florida). Bei jungen Krebsen haben VERNBERG
& CostLow (1966) die hochsten Qip-Werte (bei 159 bis 208 C) fiir die mehr nordliche
Form von U. pugilator erhalten. Die beiden Warmwasserpopulationen (U. rapax und
U. pugilator aus Florida) weisen die hischsten Qqo-Werte zwischen 209 bis 259 C auf.
Werte unter 2 sind typisch fiir U. pugilator bei hohen VTs, nicht jedoch fiir U. rapax
(AT = 259 C, vgl. VERNBERG & VERNBERG 1964, MoRRIs 1961).

Wie schwierig bisher ein Vergleich von Daten mehrerer Autoren und damit auch
die Postulierung von Regeln ist, zeigt z. B. die Abbildung 7 von WomrscHLAG (1964),
in der die Temperaturabhingigkeit des Sauerstoffverbrauchs von tropischen Fischen,
solchen der gemifligten Zone, der Arktis und Antarktis zusammenfassend dargestellt
wird. In den Fillen, wo von stenothermen Arten die Haltung bei gleichen ATs nicht
vertragen wird, hat man zum Zwecke des Artvergleichs (z. B. mit Hilfe der KrocH-
schen Normalkurve) zu extrapolieren versucht.
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Man kann diese Untersuchungen auch auf Fermentaktivititen ausdehnen. STEIN-
BACH (1949) mafl beispielsweise die Apyrase-Aktivitdt von Muskelhomogenaten von
4 Fischarten, Spatzen, Miusen, Schildkréten und Froschen. Er konnte die Qqo-Werte
Gruppen zuordnen, die am niedrigsten (1,4 bis 1,7) bei Fischen waren und am hochsten
(2,0 bis 2,2) bei Spatzen und Schildkréten; Frische und Miuse ergaben Zwischenwerte.
Eine Beziehung zu den Temperaturen der Wohngebiete ergab sich nicht (vgl. Bastow
& NiGreLL 1964). Davison & Ricuarps (1954) fanden die hochsten Werte der Apy-
rase-Aktivitit bei Elritzen, die niedrigsten bei einer Schabe und mittlere Werte fiir den
Flufkrebs; die hochsten Qqo-Werte ergab die Schabe, die niedrigsten die Elritze (vgl.
ABRAHAMSON & MaHER 1967). Auch bei diesen Versuchen ist auf eine konstante und
gleiche Vorbehandlung der zu vergleichenden Arten zu achten. Der Sauerstoff verbrauch
des Gewebes (Kiemen, Gehirn) des antarktischen Fisches Trematomus bernacchii ist
hoch und weist relativ hohe Qo-Werte im natiirlichen VT-Bereich auf; er ist unab-
hingig von der AT. Die Succinodehydrogenaseaktivitit der Kiemenmitochondrien ist
durch einen geringen u-Wert ausgezeichnet {SoMero et al. 1968).

Steno- und eurytherme Formen

Die Ausdriicke steno- und eurytherm sind wenig scharf gefafit. Eine Art wiire als
eurytherm zu bezeichnen, wenn sie in Wohngebieten mit sehr unterschiedlichen Tem-
peraturen vorkommt; es bleibt zu untersuchen, ob sie nicht in stenothermere erbliche
Rassen zerfillt. Ferner kann eine Art dadurch ausgezeichnet sein, daf sie grofie jahres-
zeitliche Schwankungen der Temperatur vertrigt, was durch temperaturunabhingige
Faktoren oder durch besondere Ruhezustinde mitbedingt sein kann. Schlieflich ist die
Fihigkeit zu betrachten, Temperaturschwankungen zu derselben Jahreszeit zu ertragen.
Erbliche Anpassungen wird man eher bei stenothermen Arten oder Rassen erwarten,
nichterbliche bei eurythermen.

ScHLIEPER zog aus Versuchen (VT = AT) an Planarien und Fischen den Schluf,
dafl im allgemeinen stenotherme Arten hohere Qq-Werte aufweisen als eurytherme.
Dies kann nach Untersuchung seiner Mitarbeiter (PrecHT, CHRISTOPHERSEN & HENSEL
1955, p. 37) erbliche Ursachen haben, doch ist auch damit zu rechnen, dafl eurytherme
Arten eher iiber eine nichtgenetische Leistungsadaptation verfiigen oder iiber eine
solche groReren Ausmafes als stenotherme. Palaemonetes vulgaris als eurytherme
Form zeigt fiir den Sauerstoffverbrauch niedrige Qso-Werte (zumeist < 2); eine nicht-
genetische Leistungsadaptation fehlt (McFarLanD & Prckens 1965).

Nidhigenetische Adaptationen

Von einer nichtgenetischen Adaptation sprechen wir dann, wenn bei dem gleichen
oder demselben Versuchsmaterial die Abhingigkeitskurve von der VT durch die AT
beeinfluflt wird. Diese Anpassungen sind besonders eingehend untersucht worden, und
sie sind der Einfachheit halber gemeint, wenn von einer Leistungsadaptation (capacity
adaptation) ohne den Zusatz nichtgenetisch gesprochen wird.
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Versuchsausfithrung und Typeneinteilung

Abbildung 4 gibt die Typeneinteilung von PrecuT (1949, in Prosser 1958, 1964,
PrecHT, CHRISTOPHERSEN & HENSEL 1955, p. 26 {.) wieder (die Einteilung von Prosser
wurde schon auf p. 500 erwihnt). Kaltadaptierte Tiere (AT = t;) liefern die Abhingig-
keitskurve von der VT A;Ay. Nach der Umadaptation an die hohere AT t; kann man
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Abb. 4: Typen der Leistungsadaptation (nach PrecuHT 1949). AT bei der Kurve AjAs : t,
bei B1B2 : to

fiir VT = t3 den Wert Az (bzw. fiir mehrere VTs die Kurve ApA;) erhalten, dann fehlt
eine Leistungsadaptation (Typ 4). Oder man erhilt einen niedrigeren Wert, dann liegt
eine Kompensation vor (Typ 3 = partielle Kompensation, Typ 2 = ideale Kompen-
sation, gleiche Leistungswerte Ay und By, Typ 1 = iiberoptimale Kompensation). Die
eingezeichnete Kurve BoBy mit entsprechenden Qqo-Werten wie Aj Az entspricht Typ 3;
in anderen Fillen sind die Temperaturkoeffizienten nicht gleich (p. 499). SchlieRlich gibt
es Fille, bei denen By iiber Aj liegt (Typ 5, inverse Kompensation).

Diese Einteilung geht jeweils von den (beiden) ATs aus, also den Temperaturen,
bei denen die zu vergleichenden Organismengruppen wirklich gelebt haben und denen
deshalb besondere Bedeutung zukommt. Schwierigkeiten ergeben sich fiir die Typen-
einteilung dann, wenn sich die Kurven zwischen den VTs t; und tg schneiden, was selten
vorkommt (p. 499). Jenes gilt auch fiir den Fall, wenn die Umkehrpunkte der Abhingig-
keitskurven von der VT bei relativ tiefen Temperaturen liegen, so dafl der abfallende
Kurventeil oberhalb desselben noch zum ,,normalen® Temperaturbereich gehort, wie dies
oft fiir Bewegungsvorginge der Fall ist (Abb. 3). Bei Fischen zeigt die Abhingigkeits-
kurve der Maximalgeschwindigkeit (cruising speed, p. 496) von der VT oft ein Maxi-
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mum etwa bei der jeweiligen AT (vgl. Fry in Dirt et al. 1964, p. 722). Fiir einen VT-
Bereich links vom Schnittpunke zweier solcher Kurven wiirde man eine Kompensation
{Typen 1 bis 3) messen, fiir jede VT rechts vom Schnittpunkt den Typ 5.

Man paflt (besonders bei der Untersuchung von Fermentaktivititen) die Organis-
men sehr oft an eine hohe und eine niedrige AT an und mifit dann den Leistungswert
der Einfachheit halber bei einer (oft mittleren) VT. Wenn die Werte der kaltadaptier-
ten Organismen grifler sind als die der warmadaptierten, so liegt eine Kompensation
vor, wobei zwischen den Typen 1 bis 3 nicht unterschieden werden kann; im um-
gekehrten Fall handelt es sich um den Typ 5. Hierbei unterstellt man, dafl diese Typen-
einteilung in jedem Fall sinnvoll ist. Ein Beispiel, wo hierbei wiederum die VT wichtig
sein kann, geben OnunesorGe & Scumrrz (1968) fiir die Kontraktionshshen der quer-
gestreiften Darmmuskulatur von Tinca tinca (nach Acetylcholinzusatz); bei einer VT
von 10°¢ C fanden sie eine Abnahme und bei 30° C eine Zunahme mit steigender AT.

LeaMaNN (1968a) hat sehr zahlreiche Fermente der Muskulatur von Idus idus
nach Adaptation an viele ATs zwischen 0,5% und 379 C gemessen (VT stets 259 C).
Wenn man von den hohen Extremtemperaturen absieht, so zeigen etliche Fermente des
Citratcyclus einen Abfall der Aktivitit bis zu einer AT von etwa 219 C, dariiber hinaus
aber wieder einen Anstieg (der {iber 29° C in einen Abfall {ibergeht). Bei den Fermenten
der Glycolyse macht sich eine Tendenz zur Aktivititszunahme mit ansteigender AT
bemerkbar. Insgesamt betrachtet wird aber bel etlichen Fermenten eine jede Typen-
einteilung fragwiirdig, da man sonst jeden kleineren Kurvenabschnitt gesondert cha-
rakterisieren miiffite (Abb. 5). Nach den bisherigen Erfahrungen scheinen derartige
Komplikationen bei der Ganztieratmung und bei Organfunktionen intakter Tiere
weniger aufzutreten, Bei den Messungen des Sauerstoffverbrauchs intakter Tiere kann
die Leistungsadaptation zwar auf biologisch wichtige AT-Bereiche beschrinkt bleiben,
doch ergibt sich dadurch eine sinnvolle Unterteilung in wenige Temperaturbereiche. Der
Sauerstoffverbrauch des Gewebes ist selten von Tieren gemessen worden, die man bei
mehreren ATs hielt. Prosser (in TrosamN 1967) benutzte bei Goldfischen 4 ATs und
fand fiir den Sauerstoffverbrauch und die Glukoseaufnahme der Leber ein Minimum
bei mittleren ATs, was nicht fiir den Sauerstoffverbrauch der Ganztiere gilt. Bei einer
AT von 10° C zeigt jedoch der Sauerstoffverbrauch intakter Limax flavus ein Maxi-
mum (SEcaL 1961).

Bei Benutzung von Hungertieren zum Versuch sei auf folgende Fehlerquelle auf-
merksam gemacht. Wenn man die Tiere in den verschiedenen ATs von dem Versuch
gleich lange aufbewahrt und der Hunger wie des Sfteren ein Absinken der Mefiwerte
bedingt, so kann eine Kompensation dadurch vorgetduscht werden, dafl der Hunger-
effekt bei hohen ATs stirker ist als bei tieferen. Dem kann man dadurch begegnen, daff
man die Hungerzeiten je nach Hohe der AT verschieden Jang wihlt, oder dadurch, dafl
man zunichst alle Tiere an die hohere AT anpaflt, und alle bzw. einige anschliefend
an die tiefere (und zum Schluf eventuell nochmals an die Ausgangs-AT). Bei einer
Senkung der AT laufen sich bei der Kompensation Hunger- und Adaptationseffekt
entgegen, bei einer Erhohung steigern sich beide Effekte. Es kann dann bei einer Sen-
kung der AT eine Adaptation woh! in ihrem Ausmaf verdndert, aber nicht vor-
getduscht werden (vgl. Prosser in HannoN & ViErECK 1962, p. 9). Wenn die warm-
adaptierten Tiere Nahrung aufnehmen, die kaltadaptierten diese aber verweigern,
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was gelegentlich vorkommt, so kann dies den Typ 5 vortiuschen, da auch die Nah-
rungsaufnahme durch einen Sauerstoffverbrauch gekennzeichnet ist {Wieser 1963). Be-
sonders wenn noch andere Faktoren als die Temperatur einen Einfluf haben kénnen, ist
die Durchfiihrung einwandfreier Versuche erschwert (vgl. z. B. Pickens 1965, Kas-
BOHM 1967).
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Abb. 5: Fumarase-Aktivitdt der Seitenrumpfmuskulatur von Idus idus in Abhingigkeit von
der Adaptationstemperatur (Abszisse). VT 25° C. (Nach Leamann 1968a)

Bedeutung und Vorkommen einer Leistungsakklimatisation

Die biologische Bedeutung einer Kompensation nach Typen 1 bis 3 besteht zwei-
fellos darin, dafl die Organismen in die Lage versetzt werden, trotz wechselnder Kor-
pertemperatur einen Standardleistungswert mehr oder weniger ideal einzuhalten, was
die Warmbliiter durch Konstanthaltung der Korpertemperatur erreichen. Es handelt
sich um CraUD BERNARDS ,fixité du milieu intérieur® oder um eine ,metabolic homoio-
stasis“ (Rozmaja 1963). Eine Kompensation gleicht Unterschiede des Stoffwechsels
wihrend linger dauernder Temperaturunterschiede zur gleichen Jahreszeit und, allein
oder zusammen mit den schon erwihnten von der AT unabhingigen Mechanismen,
eventuell auch den Jahreswechsel der Temperatur aus. Die nichtgenetische Adaptation
kann neben einer genetischen Komponente das Leben von Tieren in verschieden tempe-
rierten Biotopen erleichtern bzw. erm&glichen.

Schwieriger deutbar ist der Typ 5. Bei der Peroxydaseaktivitit der Hefe wurde
dessen Auftreten mit der Schutzfunktion des Fermentes in Verbindung gebracht, die
bei hohen ATs besonders wichtig sein mag (PRECHT, CHRISTOPHERSEN & HENSEL 1955,
p. 38). Es sind auch Anpassungen der Fermentaktivititen an eine erhShte Muskel-
titigkeit bekannt (vgl. Precur, CHRisTOPHERSEN & HENSEL 1955, p. 32, GLick
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& Brownk 1964, Heats & PrircHARD 1962). So lag der Gedanke nahe, daf der Typ 5
in diesen Fillen mit der vermehrten Aktivitit der warmadaptierten Tiere zusammen-
hingt, wie dies z. B. CarLsEN (1953) fiir die Zunahme des Cocarboxylasegehaltes der
Aalmuskulatur mit der AT fiir gegeben hilt. Bei all diesen Deutungen ist jedoch zu
beriicksichtigen, dafl durch jede Steigerung der AT die Reaktionsgeschwindigkeit der
Lebensprozesse fiir gewohnlich schon zunimmt. Nur wenn dariiber hinaus noch ein
weiterer Effekt (z. B. hinsichtlich der Schutzfunktion eines Fermentes oder der Be-
wegung) erzielt werden soll, kommt es zum Typ 5. Allerdings kann er speziell bei
Fermentaktivititen bei der willkiirlichen Wahl von zwei ATs einfach aus der Un-
regelmifigkeit der Abhingigkeitskurven resultieren. Aber auch fiir den Sauerstoff-
verbrauch intakter Tiere ist mehrfach der Typ 5 gemessen worden (vgl. z. B. Pocrnjic
1965), ohne dafl wohl in jedem Fall der erwihnte Einwand von Wizser (1963) als Ur-
sache angenommen werden darf.

Alle Typen sind bereits friiher durch Beispiele belegt worden (PrecHT, CHRIsSTO-
PHERSEN & HENSEL 1955), etliche weitere sind in dem bisher Erdrterten schon erwithnt
worden. Inzwischen sind (insbesondere fiir Typ 3) so viele Beispiele fir Funktionen
intakter Organismen, fir Organ- und Zellfunktionen bekanntgeworden, dafl es nicht
mehr darum geht, neues Beweismaterial zu sammeln, sondern ganz allgemein darum,
Gesichtspunkte fiir das Vorkommen der Leistungsadaptation zu gewinnen und ihren
Mechanismus zu kliren, wobei die Tiere tunlichst an weit mehr ATs anzupassen sind
als dies bisher iiblich war (zusammenfassende Literatur: PRECHT 1961a, 1964b, SEGAL
1961 [Mollusken], Kinng 1963, 19644, b, 1965, in DiLL et al. 1964 [Krebse], Prosser
in HannoN & Viereck 1962, in Trosmin 1967 [Fermentaktivititen], Fry 1958, in
Rose 1967, CHRISTOPHERSEN in Prosser 1967 [Mikroorganismen], I. PreEcHT 1967
[Insekten], GELNEO in Diir et al. 1964 u. a.). Hier sollen nur einige besondere Fille
einer Leistungsadaptation erwihnt werden.

Die Dissoziationskurve des Blutes wird bekanntlich durch eine Erhdhung der VT
nach rechts verlagert. Nach einer Adaptation der zunichst kaltgehaltenen Frosche
(Rana esculenta) an eine hohere AT wird diese Verschiebung z. T. wieder riickgingig
gemacht (PrRECHT, CHRISTOPHERSEN & HENSEL 1955, p. 29, STRAUB 1957, vgl. Gan-
LENBECK & BARTELs 1968). Dieser Adaptationseffekt wird nicht durch das Blutplasma
verursacht, da er nach einem Awustausch des Plasmas durch physiologische Salzlgsung
erhalten bleibt. Er hingt jedoch von der Unversehrtheit der Erythrocyten ab und fehlt
in reinen Himoglobinlosungen, hergestellt aus dem Blut unterschiedlich adaptierter
Frdsche (G. Krtiger 1961). Ein Adaptationseffekt braucht sich nicht bei allen Arten zu
zeigen (vgl. BLack et al. 1966). Die AT kann auch die Schnelligkeit der Blutgerinnung
beeinflussen (z. B. bei Ligia, PrechT, CHRISTOPHERSEN & HENSEL 1955, p. 29). Kalt-
adaptierte Uca pugilator haben eine lingere Blutgerinnungszeit als warmadaptierte
(DEAN & VERNBERG 1966); Entsprechendes gilt nach eigenen Beobachtungen fiir den
Karpfen (vgl. auch ZaN-uL-ABepIiN & Kasorskr 1966). Von der AT kann auch der
kritische Punkt abhingen, bis zu dem der Sauerstoffverbrauch unabhingig von Sauer-
stoff partialdruck ist (PrRECHT, CHRISTOPHERSEN & HENSEL 1955, p. 29).

Die Abhingigkeit des Stoffwechsels von der Grofle der Tiere wird zumeist in
b-Werten ausgedriickt (b = 1: gewichts-, b = 0,67 oberflichenabhingig). Diese Werte
nehmen z. B. fiir den Sauerstoffverbrauch des Skorpions Heterometrus fulvipes mit
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steigender VT ab (was nicht immer der Fall ist, vgl. Davies 1967), jedoch mit steigen-
der AT im allgemeinen zu (Vijavaraxsumi in Rao 1966, ferner Tsuxkupa & Onsawa
1958, IsTenic 1963). Die Grofle der Tiere kann bei Hemigrapsus sowohl das Ausmafl
der Leistungsadaptation als auch eventuell ithren Typ beeinflussen (DEnNeL 1960).

Bei der Goldfischatmung ist anscheinend das Ausmafl der Adaptation gréfler und
die Zeit einer Umadaptation linger bei einer Steigerung der AT (15% — 300 C) als
bei einer Senkung (30% — 150 C), doch konnen bei diesen Versuchen von Kricka
(1965), bei denen die VT mitverindert wurde, auch andere Phinomene eine Rolle
mitgespielt haben (vgl. p. 504).

Die Komponenten eines Fermentsystems (untersucht von Smrru 1967b an der
Adenosintriphosphatase des Goldfischdarmes) konnen in entgegengesetzter Weise von
der AT beeinflufit werden. “Acclimatization to different environmental temperatures
might involve one form of adenosine triphosphatase changing to another” (SmrtH et al.
1967, p. 691).

Es ist, wie erwihnt, zu erwarten, daf} eine Kompensation bzw. eine solche grofie-
ren Ausmafles eher bei eurythermen Tieren als bei stenothermen vorkommt (vgl.
PrecuT in PrOSSER 1958, ROBERTS in PROSSER 1967). SEGAL (1961) stellt die umgekehrte
Frage: ,are the animals eurytherm because they can acclimate?® Als Ausmaf der
Adaptation kann man die prozentuale Anderung der urspriinglichen Werte nach der
Umadaptation bezeichnen (in Abb. 4 ist z. B. der Leistungswert By etwa 43 %/o kleiner
als Ag). Hat die Kurvenschar wie in Abbildung 4 gleiche Qo-Werte, so ist das Ausmafl
der Adaptation fiir alle Kurvenpunkte gleich, bei ungleichen Qyo-Werten fiir jede VT
unterschiedlich. Als Ausmafl kann man auch die Anderung der Q-Werte durch die
Adaptation ansehen, so die Differenz der Temperaturkoeffizienten der Kurven AjAs
und A;B in Abbildung 4 (EpNeY 1964). Bisher wurde von Qqp-Werten nur in Verbin-
dung mit Abhingigkeitskurven von der VT (bei konstanter AT) gesprochen, doch
kann man solche Werte auch fiir VI'=AT-Kurven oder Abhiingigkeitskurven von der
AT (bei konstanter VT) berechnen (wenn nichts vermerkt ist, so sind nur Kurven des
ersten Typs gemeint).

Es wurde die Vermutung geiduflert (Precur, CHrisTOPHERSEN & HEenseL 1955,
p- 40), dafl eine Kompensation sich phylogenetisch dort entwickelt hat, wo ein wich-
tiger Bedarfsstoff bei dem raschen Stoffwechsel bei hoher Temperatur leicht zum Man-
gelfaktor wird. So findet sich eine derartige Leistungsadaptation bei vielen im Wasser
oder amphibisch lebenden Tieren; der verbrauchte Sauerstoff kann wegen der lang-
samen Diffusion im Wasser bei hohen Temperaturen leicht zum Mangelfaktor werden.
Es kommt hinzu, dafl bewegliche Wassertiere ungiinstigen Temperaturen weniger aus-
weichen konnen als terrestrische, doch sind andererseits die Temperaturschwankungen
grofler Wassermengen geddmpft, so dafl aus diesem Grunde eine Adaptation weniger
notwendig erscheint (vgl. WiLsEr und Fry in DirL et al. 1964, p. 661 ff., 715 £.).

Eine Kompensation kommt jedoch auch bei terrestrischen Tieren vor und kann bei
Wassertieren fehlen (z. B. bei Eriocheir sinensis, PRECHT, CHRISTOPHERSEN & HENSEL
1955, p. 36). Von den von TeaL (1959) untersuchten Uca-Arten zeigt z. B. U. pugnax
eine Kompensation, nicht jedoch U. minax, obwohl beide Arten in gleicher Weise im
Wasser und auflerhalb des Wassers aktiv sind. Nach F. J. VErnperGc & W. B. VERNBERG
(1966b) kénnen sich hinsichtlich der Leistungsadaptation selbst geographische Rassen
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der Winkerkrabben unterscheiden, obwohl ihre Biotope #hnliche oder sogar gleiche
Temperaturbedingungen aufweisen. Einige Insekten zeigen eine Kompensation, andere
Arten nicht; eine Regel ist nicht zu erkennen (I. PrecuT 1967). Es ist dabei zu beriick-
sichtigen, dafl bewegliche Insekten ungiinstigen Temperaturen einfach ausweichen kén-
nen, ein Verhalten, das eine Kompensation ersetzen kann. Nach HuNTER (1964-1966)
sollen eurytherme Drosophila-Arten eine ausgeprigtere Kompensation zeigen als
stenotherme, doch stSfe die Erklidrung ihres Befundes, dafl Weibchen von D. melano-
gaster hinsichtlich des Sauerstoffverbrauchs im Gegensatz zu den Minnchen eine Kom-
pensation zeigen, schon auf Schwierigkeiten. Eine Kompensation fand EpnNey (1964)
bei Porcellio laevis und Armadillidium vulgare; Porcellio adaptiert mehr im Hinblick
auf den Herzschlag als den Standardstoffwechsel, der bei Armadillidium eine deut-
lichere Kompensation zeigt. Bei P. scaber fehlt nach Wigser (1965a, b) im Gegensatz
dazu eine Leistungsadaptation.

Als Mangelfaktor sind auch die Reservestoffe bei Ruhestadien anzusehen, da sie
bei hohen Temperaturen leicht aufgebraucht werden, ohne dafl ein Nachschub erfolgt.
Zwei Chrysomeliden zeigen eine Kompensation des Sauerstoffverbrauchs nur wihrend
der Ruheperiode, und zwar am ausgeprigtesten bei der Art mit der lingsten Ruhe-
phase; fiir Chrysomela haemoptera gilt diese Regel jedoch nicht. Auch bei Diapause-
larven von Cephalaia abietis weisen der Sauerstoffverbrauch und die Succinodehydro-
genaseaktivitit keine Leistungsadaptation auf (Precrr, CHRISTOPHERSEN & HENSEL
1955, pp. 40 bis 41). Weinbergschnecken zeigen nicht nur wihrend des Winterschlafs
eine Kompensation des Stoffwechsels, sondern auch wihrend der Frafzeit (PrECHT,
CHRISTOPHERSEN & HENSEL 1955, p. 28, GeLineo & Kovrenpic 1953, BraZxa 1955,
Mews 1957a).

Man kénnte vermuten, dafl sich langsam bewegende Tiere, die ungiinstigen Tem-
peraturen weniger ausweichen konnen, eher iiber eine Kompensation verfiigen als
schnell bewegliche. Es zeigen jedoch auch einige Eidechsen eine Kompensation des
Sauerstoffverbrauchs (ScrmmT-NiELson & Dawson und GeLiNEO in DirL et al. 1964).
SreaL (1961) konnte fiir Mollusken keine Korrelation zwischen dem Vorkommen einer
Adaptation und dem Wohngebiet der Arten feststellen. Nach RoBerTs (in PrOSSER
1967) besteht bei Fischen eine Beziehung der Adaptationsfihigkeit zu bestimmten
systematischen Gruppen; sie ist bei Centrarchiden, Ameiuriden und Cypriniden vor-
handen, weniger bei Salmoniden. Es k&nnen sich jedoch verwandte Arten, wie er-
wihnt (p. 521), unterschiedlich verhalten. Die von SurrMaNN (1955) benutzten Ka-
rauschen zeigten (wie dies fiir den Goldfisch bekannt ist) eine partielle Kompensation
des Sauerstoffverbrauchs; wahrscheinlich handelte es sich um die wilde Stammform des
Goldfisches (C. gibelio); die sehr verwandte Art C. carassius weist nach v. BupDEN-
BROCK (1960) und RosERTs (1966) eine inverse Kompensation auf (vgl. PREcuT 1961a).

Beschrinkung der Leistungsakklimatisation auf bestimmte
Bereiche der Adaptationstemperatur

Das Ausmafl der Leistungsadaptation kann in den einzelnen AT-Bereichen sehr
verschieden sein und sich, wie erwihnt, sogar im Typ unterscheiden. Hier sollen nur die
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Fille interessieren, bei denen eine Beschrinkung der Adaptation auf bestimmte Bereiche
deutbar erscheint, nicht die schwer erklirbaren Abhingigkeitskurven der Ferment-
aktivititen von der AT (p. 518, vgl. auch Freep 1965). Beim Sauerstoffverbrauch von
Lumbricalus variegatns und der Erregbarkeit des Fufles von Lymnaea stagnalis
(PrECHT, CHRISTOPHERSEN & HENSEL 1955, p. 29 {.) nimamt das Ausmaf der Kompen-
sation z. B. mit steigender AT zu (vgl. Epney 1964, Svur 1967), beim Sauerstoffver-
brauch von Padhygrapsus crassipes nach Roserts (1957) jedoch ab. Werden die Tiere
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Abb. 6: Ein durch eine Leistungsadaptation bedingtes Konstanzintervall bei der Bewegungs-
geschwindigkeit von Homarus americanus. Ordinate: Bewegungsgeschwindigkeit in m/min;
Abszisse: AT (= VT}in ¢ C, (Verindert nach McLrgsE & WiLpEr 1958)

bei mehreren ATs gehalten, so kénnen sich Bereiche mit einer stirkeren Adaptation
z. T. mit Typ 2) als Plateaus abzeichnen, die, wie erwihnt, auch durch eine angeborene
Reaktionsnorm oder durch eine Regulation zustande kommen konnen. Diese Plateaus
scheinen bei den Temperaturen aufzutreten, die fiir das Tier, biologisch betrachtet,
wichtig sind. McLEEsE & WiLper (1958) fanden z. B. ein solches durch eine Kompen-
sation bedingtes Konstanzintervall beim Hummer (Abb. 6).

Fiir den Beweis, daf ein Plateau auf eine Leistungsadaptation zuriickfithrbar ist,
geniigt, wie erwihnt, die Aufstellung von VT = AT-Kurven nicht. Es ist jedoch wahr-
scheinlich, dafl solche Bereiche z. B. bei Fischen, bei denen eine Kompensation des Stoff-
wechsels hiufig vorkommt, oft auch durch eine solche bedingt ist (vgl. SerFaTY
& WArTZENEGGER 1964, GR1GG 1965 u. a.). Nach Mruwis & Heuts (1957, VI=AT-
Kurven) tritt ein Plateau beim Stoffwechsel der Karpfen mit deren Heranwachsen
immer weniger in Erscheinung. RoBERTS (in Prosser 1967, VI = AT) gibt Anhalts-
punkte dafiir, dafl sich der Homeostasis-Bereich bei Lepomis gibbosus aus Beaufort ge-
gentiber dem von nordlicheren Tieren aus Amherst zu hoheren Temperaturen hin ver-
lagert; sein Auftreten hingt von der Photoperiode und damit der Jahreszeit ab »and
has been discussed as adaptive means for meeting the greater physiological and com-
petitive demand of reproductive, compared with postbreeding animals. Nach
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ScumemNG-EneBERDING (1953) soll das Konstanzintervall des Sauerstoffverbrauchs
einiger Siilwasserfische (VI=AT-Kurven) bei narkotisierten Tieren fortfallen, was
fiir eine Regulation spricht; rein theoretisch bleibt natiirlich die Moglichkeit einer
Adaptation der Gbergeordneten Zentren, die bei Narkose fortfillt, doch wire dies zu
untersuchen.

Der hervorgehobene Bereich der Adaptation kann anscheinend fiir verschiedene
Funktionen des Tieres unterschiedlich sein. Konisur & Hickman (1964) tiberfithrten
Regenbogenforellen von einer AT = 10% in 40 bzw. 16? C. Die Antworten des Mittel-
hirns auf ecine direkte elektrische Retinareizung zeigen eine Kompensation nur bei der
Umsetzung in 49, die Gewebsatmung des Gehirns weist sie viel vollkommener zwischen
102 und 16° C als zwischen 10% und 4¢ C auf.

Der zeitliche Verlauf der Leistungsakklimatisation

Eine Leistungsadaptation des Stoffwechsels dijirfte im allgemeinen mit einer An-
derung der Proteinsynthese verbunden sein; es wurde schon erwihnt, dafl eine solche
Anderung auch relativ rasch verlaufen kann (p. 508). Im allgemeinen nimmt eine Um-
adaptation bei Metazoen jedoch eine lingere Zeit (meist mehrere Tage) in Anspruch
(PrecHT, CHRISTOPHERSEN & HENSEL 1955, p. 41, PRECHT et al. 1966). Es handelt sich
dann um eine Anpassung an einen linger dauernden Temperaturwechsel, nicht an die
kurzfristigen Tagesschwankungen. Bei sich rasch vermehrenden Einzellern diirfte die
Anpassung im allgemeinen schneller verlaufen. Die Anderung der Peroxydaseaktivitit
der Hefe Torulopsis kefyr ist nach Erh6hung der Ziichtungstemperatur (200 — 408 C)
in etwa einem halben Tag abgeschlossen; sie dauert bei einer Senkung der AT
(400 — 200 C) langer (PRECHT, CHRISTOPHERSEN & HENSEL 1955, p. 41). Die Ad-
aptation ist hier wie in anderen Fillen selbst temperaturabhingig.

Bei der Resistenzadaptation hat man die Frage gepriift, ob eine Umadaptation
auch an sehr tiefe Temperaturen mdglich ist oder ob dann der Adaprationsmechanismus
seinfriert® (vgl. PRECHT et al. 1966, p. 391). Der Schlag der Rankenfiifle von Balanus
crenatus weist nach unverdffentlichten Versuchen von HELFENSTELLER eine Kompen-
sation (fast Typ 2) und eine sinnvolle Hitzeadaptation auf. Bei einem Umadaptations-
versuch von 15% in 10,49, 5,20 bzw. — 1,3% C zeigt die Anpassung der Hitzeresistenz
einen normalen Verlauf, wobei die Endwerte nach 4, 6 bzw. 8 Tagen erreicht werden.
Die Umadaptation bei der Leistungsadaptation dauert linger; zunichst erfolgt eine
sich tiber 6 Tage erstredsende Verlangsamung der Schlagfrequenz, die besonders aus-
geprigt bei den — 1,30-Tieren ist, bis diese nach etwa 3 Wochen den hochsten Endwert
erreichen (VT stets 100 C, alle Tiere wurden nur einmal gemessen).

Hier sei noch ein Beispiel einer relativ langen Adaptationszeit erwihnt. Weibchen
von Xiphophorus belleri waren langfristig an 19,59, 259 bzw. 319 C angepafit (PRECHT
et al. 1966). Die VT wurde, ausgehend von 25 C, langsam geéndert (0,3° C/min) und
so die ganze Abhingigkeitskurve der Kiemendedkelbewegungen von der VT registriert.
Wird die AT erhsht (19° — 319), so ist die Umadaptation im oberen Bereich der VT
nach 13 Tagen abgeschlossen, jedoch noch nicht im unteren (unter 19° C); fiir diesen
Bereich werden etwa 12 weitere Tage bendtigt. Bis zum 3. Tag nach der Umsetzung
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bleiben die Mefiwerte im VT-Bereich von 199 bis 30° C ziemlich unverindert auf der
Hohe der Werte der 199-C-Tiere. Bei einer Anderung der AT von 25° — 31° C ergibt
sich schon am 2. Tage eine Verschiebung der Kurve iiber den ganzen VT-Bereich. Am
7. Tag ist die Umadaptation noch nicht vollstindig, was wiederum besonders fiir den
unteren VT-Bereich gilt. Beim Senken der AT (310 — 19 () ist nach einem Tag
schon Gber den ganzen VT-Bereich ein deutlicher Effekt sichtbar. Vom 30. bis 37. Tag
ist die Umadaptation im oberen Bereich abgeschlossen, jedoch noch nicht im unteren.
Auch hier ist der Prozef} der Adaptation selbst temperaturabhingig. Es kommt hinzu,
daf sich die verschiedenen VT-Bereiche unterschiedlich verhalten. Wenn das Ausmaf
der Adaptation fiir verschiedene AT-Bereiche verschieden ist, so muf sich dies auch auf
den zeitlichen Verlauf der Anpassung auswirken (vgl. z. B. Kricka 1965).

G. KrUGER (1962) maf bei Rhodeus amarus die Ganztieratmung, den Sauerstoff-
verbrauch des Muskelgewebes (mit Succinatzusatz) und die Succinodehydrogenase-
akeivitdt (Thunbergmethode). In allen Fillen zeige sich eine Kompensation, am aus-
geprigtesten bei der Ganztieratmung. Bei einer Anderung der AT (8° — 240 C) ist
die Umadaptation in allen 3 Fillen etwa am 10. Tag beendet, jedoch entsprechen sich
die zeitlichen Abldufe nicht. Nach F. J. VErnserG & W. B. VERNBERG (1966a) besteht
zwischen der Leistungsadaptation des Stoffwechsels der Ganztiere (Uca-Arten) und der
der Gewebe (Kiemen, Mitteldarmdriise, Typ 3, z. T. Typ 5) hinsichtlich des Ausmafes
und des zeitlichen Verlaufs kein Zusammenhang. Nach Picxens (1965) ist fiir den
Herzschlag von Mytilus californicus die Zeit der Umadaptation bei kleineren Tieren
kiirzer als bei gréfleren.

Bei der Kompensation der Transportgeschwindigkeit von Partikeln auf den Fron-
talcilien isolierter Kiemenstiicke von Anodonta sind bei Umadaptationsversuchen (AT
50 — 219 C) 7 bis 8 Wochen fiir die vollstindige Angleichung notwendig, jedoch nur
4 Tage, um die sinnvolle Hitzeadaptation derselben Funktion zum Abschluf} zu brin-
gen (LacerspETz & DusrrscHer 1966). Wie bei Balanus crenatus verliuft die Re-
sistenzadaptation schneller als die Leistungsadaptation.

Leistungsakklimatisation auf verschiedenen Ebenen

Die bisher erwihnten Beispiele zeigen, daf man die Leistungsadaptation auf ver-
schiedenen Fbenen verfolgen kann, beim Ganztier, bei einzelnen Organfunktionen
oder auch beim Zellstoffwechsel, wo sich die einzelnen Fermentaktivititen ganz unter-
schiedlich verhalten kénnen, ohne dafl es bisher moglich ist, diese Verinderungen schon
zu erkldren. BoycorT et al. (1961) fanden bei Eidechsen von der AT abhingige histo-
logische Besonderheiten des Zentralnervensystems; Jankowsky (1968) erwihnt histo-
logische Verinderungen der Fischmuskulatur.

Wir haben mehrfach den Sauerstoffverbrauch des Ganztieres und den des Muskel-
gewebes besonders bei Fischen untersucht; durch den Succinatzusatz wird im wesent-
lichen die Aktivitit der Succinodehydrogenase erfafit, also eines Fermentes, das in den
Mitochondrien gelagert ist und ein Maf fiir die Kapazitit des Citratcyclus abgibt (vgl.
PrecHT 1964b). MaLEssA (1968) untersuchte gleichzeitig die Aktivitit der Cytochrom-
oxydase, die als Maf fiir die Leistungsfihigkeit der Atmungskette verwandt wird.
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Das Verhiltnis beider Parameter der oxydativen Kapazitit kann sich im Muskel-
gewebe des Aales mit der AT dndern. Dies trifft auch filr die Zahl der Mitochondrien
des Muskelgewebes von Idus idus zu (Jankowsky & Korw 1965, vgl. auch BoygorT
et al. 1961). Da sich nach LeaMann (1968a) die Aktivititen der einzelnen mitochon-
drialen Fermente von Idus idus unterschiedlich mit der AT indern kdnnen (z. B. der
Succino- und Glutaminsiuredehydrogenase), diirfte nicht nur die Mitochondrienzahl
betroffen sein (vgl. hierzu StmiNoviTCH et al. in ProsSER 1967, p. 29).

Im wesentlichen haben wir deshalb mit Muskelgewebe gearbeitet, weil es im all-
gemeinen dominiert; bei den Fischen wurde allerdings bei friiheren Arbeiten {ibersehen,
daf zwischen einer dufleren roten Muskelschicht (mit mehr tonischer Funktion) und
einer inneren weifen (mit Bewegungsfunktion) unterschieden werden muf§ (vgl. Wrt-
TENBERG & Discruc 1965 u. a.). Bei den von Precar (1961), ScHULTZE (1965) und
Prosser et al. {1965) durchgefiihrten Messungen des Sauerstoffverbrauchs des Aal-
muskelgewebes wurden noch beide Schichten vermischt. Mifit man bei diesem Fisch
beide getrennt, so ist der Adaptationseffelst bei der roten, dufleren Schicht hinsichtlich
der Succinodehydrogenase- und Cytochromoxydaseaktivitit gegeniiber der weillen
Schicht verstirkt (Maressa 1968, vgl. Jankowsky 1968). Es wird z. Z. gepriift, ob
sich auch die Schichtdicke der roten Muskulatur mit der AT indert. Man kann somit
bei Fischen nicht von einem einheitlichen dominierenden Muskelgewebe sprechen.

Bei tiberwinternden Helix pomatia (KIRBERGER 1953), Lenciscus rutilus (AUER-
BACH 1957), Rhodens amarus (G. KrUGER 1962) und Idus idus (PRECHT 1964c) weisen
der Sauerstoffverbrauch der intakten Tiere und der des Muskelgewebes eine stirkere
Kompensation auf, Bei dunkel gehaltenen Froschen (Rana esculenta u. Rana tempora-
ria, im Gegensatz zu hell gehaltenen; vgl. Kassonm 1967) und dem Wurm Lum-
briculus variegatus (KIRBERGER 1953) zeigt der Sauerstoffverbrauch des Muskelgewebes
(bzw. des gesamten Gewebes) im Gegensatz zu dem des Ganztieres keine Adaptation.
GRAINGER & GoLpsPINk (1964) vermifiten bei ebenfalls dunkel gehaltenen R, fem-
poraria eine Adaptation von Muskelfunktionen (vgl. auch BariLLoT et al. 1965). Bei
Karauschen konnen sich endlich in bezug auf den Sauerstoffverbrauch Ganztier und
Muskelgewebe entgegengesetzt verhalten, d. h. im ersten Fall zeigte sich Typ 3, im
zweiten Typ 5 (SUHRMANN 1955). Bei all diesen Versuchen haben wir die Tiere nur an
wenige ATs angepafit.

Bei Bufo boreas weisen der Sauerstoffverbrauch und die COg-Abgabe eine starke
Abhingigkeit von der AT auf, nicht der respiratorische Quotient und der Herzschlag
(Bisaor & GORDON in PROSSER 1967).

KaNuNGo & Prosser (1959) maflen den Sauerstoffverbrauch (bezogen auf N)
und das P/O-Verhiltnis von isolierten Lebermitochondrien von Goldfischen. Die At-
mung der Mitochondrien ist je nach dem verwendeten Substrat bei den kalt- oder
warmadaptierten Fischen etwas hoher; das P/O-Verhiltnis nimmt mit der AT zu. Der
Sauerstoffverbrauch von Leberhomogenaten zeigt eine deutliche Kompensation. ,It is
concluded that the activities of dehydrogenases associated with the krebs cycle in
mitochondria are not significantly altered on acclimation. The phosphorylating system
in the mitochondria of cold-acclimated fish is somehow decreased in efficiency so that
less ATP is synthesized.”

Es ist stets zu berlicksichtigen, dafl sich die einzelnen Gewebe desselben Tieres
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unterschiedlich verhalten kénnen. Der Sauerstoffverbrauch des Gehirngewebes von
Carassius carassius zeigt nach v. BUDDENBROCK (1960) eine Adaptation nach Typ 3,
der des Kiemengewebes eine solche nach Typ 5 (wie das Ganztier). Evans et al. (1962)
maflen bei Salmo gairdnerii den Sauerstoffverbrauch des Ganztieres und den ver-
schiedener Gewebe. Ganztier und Kiemengewebe verhalten sich etwa gleich (Typ 4
bzw. schwach Typ 3); das Gehirngewebe zeigt Typ 2, das Lebergewebe Typ 5 (aller-
dings erschlossen aus VI=AT-Kurven). Es ist zweifelhaft, ob man aus der idealen
Kompensation der Atmung des Gehirns auf dessen Funktion schlieflen kann. Beim
Goldfisch zeigt der Sauerstoffverbrauch der Kiemen eine gute Kompensation, der des
Muskels eine geringere, der der Leber eine noch geringere und der von Gehirn und
Herz keine (ExBErRG 1958, MURPHY, zitiert bei ProsSER in TrRosHIN 1967; vgl. auch
FrEEMAN 1950, RoBERTS 1957, 1966, W. B. VERNBERG & F. J. VERNBERG 19664, b).

Es wurde schon erwihnt, dafl sich die Fermente desselben Gewebes sehr unter-
schiedlich verhalten kdnnen. Sogar das Verhiltnis einzelner Isoenzyme kann von der
AT abhingen. In der weiflen Rumpfmuskulatur von Forellen fand HocHacaxa (in
Prosser 1967) 14 Isoenzyme der Laktatdehydrogenase. ,Warmadaptation causes a
striking loss in the activity of the LDHs 1-9 (A-B-C-series) in relation to the LDHs
10-14 (D-E-series). The first are located in either the nucleus or the mitochondria or
both; the D-E-series is definitely in the soluble fraction... and can be expected to
display properties suited for anaerobic metabolism ... In cold adaptation of trout
extramitochondrial is favored over mitochondrial metabolism in both liver and muscle
(glycolysis, gluconeogenesis, glycogen synthesis, lipogenesis, and shunt participation);
the complexity of the changes was greater in liver than in muscle“ (p. 184 f., 179).
In der Goldfischleber fand Hocracuka 5 Isoenzyme der LDH bei kaltadaptierten
Tieren, 3 bei warmadaptierten. ,In cold adaptation, the isozymes that are being
induced are regulatory enzymes and are markedly more sensitive to metabolic control
than those that are unchanged during the adaptive process“ (HocHACHKA in PROSSER
1967, p. 190).

Schon Versuche an Goldfischen hatten zur Vermutung gefithrt, daf der Pentose-
phosphatabbauweg durch eine Senkung der AT verstirkt wird (Exserc 1958, Ka-
NUNGO & PRrosser 1959, vgl. jedoch auch Prosser in HanNoN & VIERECK 1962 und
Bistor & Gorpon in Prosser 1967, ferner HocHacura & Haves 1962). Nach
G. KrUGER (1962) hingt dies vielleicht mit der Bereitstellung von NADP zusammen;
rein energetisch betrachtet ist dieser Weg unrationeller als der Embden-Meyerhof-
Abbauweg. Brown (1960) fand in Leberhomogenaten von Karpfen nur eine geringe
Aktivitdt zweier Fermente des Pentosephosphatabbauweges (Glukose-6-Phosphat- und
6-Phosphoglukonsiuredehydrogenase), ebenfalls Lermany (1968a) fiir beide Fermente
in der Seitenrumpfmuskulatur von Idus idus; eine stirkere Aktivitit soll die Schwanz-
muskulatur bei Fischen aufweisen (Zese 1961). Die gemessenen Fermentaktivititen
sind allerdings kein unbedingtes Maf fiir die Bedeutung eines Stoffwechselweges, zu-
mal es auf die begrenzenden Enzymaktivititen ankommt. Es kommt hinzu, daf} sich
nach Lane (vgl. G. KriGer 1962) die Konzentrationen der wesentlichen Fermente
der Glykolyse und des Cytochroms ¢ um eine Zehnerpotenz hoher liegen konnen als es
fiir den durchschnittlichen Stoffumsatz erforderlich ist. So diirften sich die Anpassun-
gen oft in einem Fermentiiberschufl abspielen (vgl. OHLENBUSCH u. PRECHT 1960). Bei
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Carassius carassius wurde von den beiden oben genannten Fermenten im Kiemen-
gewebe nur das letzte von der AT im Sinne einer Kompensation beeinfluflt (2 ATs,
ExserG 1962). LEHMANN (1968a) mafl die Abhingigkeit beider Fermentaktivititen in
der Seitenrumpfmuskulatur von Idus idus von der AT nach Anpassung an viele Tem-
peraturen (VT = 250 C). Die Aktivitit der GePDH verringert sich von der AT 0,50
ausgehend bis 14,59 stetig; anschlieffend steigt sie auf relativ hohe Werte an (Maximum
bei AT = 29°C). Die 6-PGDH hat nur bei niederen ATs relativ hohe Aktivititen;
diese nehmen dann mit steigender AT ab. Die beiden Enzyme des Pentosephosphat-
abbauweges stimmen bei 7dus somit nur im Aktivitdtsverlauf des unteren AT-Bereichs
iiberein. Der Einfluf der AT auf den Stoffwechselweg ist beim Krebs Orconectes
virilis fiir die verschiedenen Entwicklungsstadien unterschiedlich (McWrainniEE &
O’Connor 1966).

Exserc (1962) mafl ferner den anaeroben Gewebsstoffwechsel bei C. carassius,
und zwar die COs-Menge, die vom Gewebe ausgeschieden wird, und die, welche am
Anfang und Ende der Messung mit Sdure aus den Carbonaten ausgetrieben werden
kann; nur die letzte zeigte eine Kompensation, die bei Tieren, welche im Langtag ge-
halten wurden, deutlicher war als bei Kurztagstieren (vgl. auch BraZka 1958). Eine
Abhingigkeit des Gewebsstoffwechsels (Gehirn) von der AT (Typ 5) zeigte sich bei
Lepomis gibbosus nur nach Hinzugabe von entkoppelnden Substanzen (2,4-Dinitro-
phenol, RoBerTS 1964).

Inkonstante Vorbehandlung

Bei den bisher geschilderten Versuchen wurden die Tiere an konstante ATs an-
gepafit; dies ist insofern unnatiirlich, als in der Natur die Temperatur zumeist im Ta-
gesthythmus schwankt, was man auch im Versuch nachahmen kann. Bei einem 12-
stindigen Wechsel der AT (15%-23%) weist Lumbriculus variegatus den gleichen
Sauerstoffverbrauch auf wie nach einer Aufbewahrung bei 19° C (KirBERGER 1953,
vgl. auch Birk et al. 1962). Nach Berxrorz (1966) zeigt der Sauerstoffverbrauch von
Idus idus, der bei konstant gehaltenen Tieren eine deutliche Kompensation aufweist,
nach einer inkonstanten Vorbehandlung der Tiere (159«-22° C, 12stiindiger Wech-
sel) mittlere Werte mit einer (besonders bei kleinen Tieren vorhandenen) Anniherung
an die Werte der konstant bei 220 C gehaltenen Orfen. Diese Anniherung ist weniger
deutlich beim Sauerstoffverbrauch des Muskelgewebes. Grundsitzlich sind derartige
Verschiebungen, die besonders deutlich bei der Hitzeadaptation sind, aus der Tempera-
turabhingigkeit der Adaptationsprozesse zu verstehen. Auferdem mufl der zeitliche
Ablauf einer Umadaptation beriicksichtigt werden. Nimmt bei konstant gehaltenen
Tieren die anfangs grofe Geschwindigkeit der Umadaptation immer mehr ab, d. h.,
ist die Geschwindigkeit davon abhingig, inwieweit der Endzustand erreicht ist, so
wird bei einer inkonstanten Vorbehandlung trotz der oft vorhandenen Temperatus-
abhingigkeit des Adaptationsvorganges der Wert konstant gehaltener warm gehal-
tener Tiere nicht erreicht, weil der zweite Effekt dem ersten immer mehr entgegen-
wirkt, so dafl schlieRlich bei einem nach der Seite der konstant warmgehaltenen Tiere
hin verlagerter Endwert erreicht wird. Streff-Phinomene, overshoots usw. mdgen hin-
zukommen und das Bild komplizieren. Es hatte auf die Ganztieratmung von Idus bel
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ecinem 12stiindigen Wechsel der AT keinen Einfluf}, ob die hohere Temperatur tags
oder nachts herrschte. Bei Tieren, die normalerweise sehr groflen Temperaturschwan-
kungen ausgesetzt sind, miiflte sich die Verlagerung der Leistungswerte im normalen
Temperaturbereich und der Resistenzwerte eigentlich nachteilig auswirken; wir priifen
z. Z., ob die Verlagerung bei solchen Tieren weniger ausgeprigt ist.

Untersuchungen {iber den Mechanismus der Leistungsakklimatisation

Die bisher ersrterten Befunde machen es deutlich, wie schwierig eine Analyse der
Mechanismen der Leistungsadaptation ist, zumal kaum eine einheitliche Erklirung ge-
geben werden kann, da Einzeller eine solche Anpassung zeigen kénnen und auch Meta-
zoen, bei denen zu priifen ist, inwieweit iibergeordnete Systeme (Zentralnervensystem,
Hormone etc.) beteiligt sind, und ob das Gewebe sich auch direkt anpassen kann, was
wir zur Zeit durch Ziichtung von Geweben bei verschiedenen ATs zu kliren versuchen.

Man kdnnte daran denken, besonders die ideale Kompensation als Regelkreis dar-
zustellen, bei der ein konstanter Sollwert durch einen sich iiber Tage erstreckenden
Prozef nach jeder Verdnderung der AT wieder eingestellt wird, oder die Regulationen
als Regelkreise und die Adaptationen als Sollwertverstellungen, doch fiihrt eine solche
Betrachtungsweise kaum weiter, da wesentliche Glieder (Fiihler, Art der Riickmeldung
usw.) noch weitgehend unbekannt sind.

Prosser (in TROSHIN 1967) glaubt, dafl bei der Kompensation eventuell durch eine
Stoffakkumulation eine Enzyminduktion iiber den Kern ausgeldst wird. Als Moglich-
keiten fiir das Zustandekommen einer solchen Akkumulation werden angegeben: ,if
there are alternate and cross-linked pathways having different temperature characte-
ristics, one may slow more than another in the cold ... It can be suggested that the
action of an intermediate or product of a biochemical reaction may show feedback
control by direct inhibition, by repression of the synthesis of a particular messenger
RNA or by induction as by a substrate. The concentration of the controlling products
or substrates would be dependent on the temperature characteristics of the particular
steps“ (p. 382). Hocracuka (in PrRoSSER 1967) schreibt: , It appears that, in the control
of protein synthesis, two kinds of processes are operating under conditions of thermal
adaptation: (1) control of the amount (activity) of enzymes, as in goldfish muscle, by
classical enzyme induction, probably related to changes in rate functions that occur
during thermal adjustments; and (2) control of the kind of enzyme responsible for a
particular catalytic activity, which, presumably, is a case of isozyme induction and is
more likely to be involved in the regulation of participation of different metabolic
systems® (p. 189 f.), Entscheidend fiir die zuletzt erwihnten Kontrollmechanismen ist
nach Hocuachka, dafl die bei neuen ATs gebildeten Enzyme allosterisch beeinfluibar
sind; Hemmungen und Aktivierungen enzymatischer Vorginge erfolgen von besonde-
ren Enzymorten aus, die nicht mit den aktiven Wirkorten der Fermente identisch sind,
sie aber in ihrer Aktivitit becinflussen.

Sind tbergeordnete Systeme beteiligt, so mufl man Nacheffekte von Direkt-
effekten unterscheiden. Die ersten sind auch beim isolierten Organ oder Gewebe mefi-
bar, die letzten nicht. Hormone konnen, wie erwihnt, z. B. iiber Gene die Protein-
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synthese beeinflussen (Nacheffekte) oder auch in Form von Direkteffekten die Ferment-
aktivititen stimulieren oder hemmen oder auf Membranpermeabilititen einwirken
(Karrson 1961).

Beispiel einer Untersuchung (Versuchsobjekt: Anguilla vulgaris):
Das Verhiltnis von Haut- und Kiemenatmung des Aales ist mehrfach untersucht
worden; Lzicur (1968) fand in neueren Versuchen fiir die VTs 179, 21% und 25°C
(AT = 21° C) folgende Prozentwerte fiir den Anteil der Haut- an der Gesamtatmung:
37,2, 32,2 und 27,7 %. Wurde das Riickenmark der Aale (Durchschnittslinge 56 cm)
4 cm hinter dem Brustflossenansatz durchtrennt bzw. von der Schnittstelle ab bis zur
Schwanzspitze hin ausgebohrt, so ergaben sich folgende Prozentwerte: 32,5, 27,5 und
24,0 %o bzw. 29,0, 24,2 und 21,4 %/.

Der Sauerstoffverbrauch des Aales zeigt nach Precur (1951) eine partielle Kom-
pensation, die Aktivitit der Katalase des Lebergewebes eine inverse; die der Katalase
des Muskelgewebes ist kaum von der AT abhingig. Die Aktivitit der Schilddriise
nimmt schwach (nicht gesichert) mit steigender AT ab (Orivereau 1955, vgl. Precur
in Prosser 1958, p. 66, LeLour & FoNTAINE 1960). Auch der Sauerstoffverbrauch des
Muskelgewebes (mit Succinatzusatz) weist eine Kompensation auf; dies gilt besonders
fiir die duflere rote Schicht (p. 526). Die zwischen Vorder- und Hinterende stets zu be-
riicksichtigenden Unterschiede in der Gewebsatmung sollen hier nicht erBrtert werden.

Wenn man Vorder- und Hinterende des Aales lingere Zeit unterschiedlichen Tem-
peraturen aussetzt, so wirken sich diese auf die Succinatatmung des Muskelgewebes
des jeweiligen Endes in demselben Sinne aus wie bei der Verwendung von einheitlichen
ATs fiir die ganzen Tiere (PrecHT 1961b, ScHurTzE 1965, PrOsSER et al. 1965).
Scraurtzk fand dariiber hinays, dafl der Sauerstoffverbrauch des Ganztieres nur von
der Vorbehandlung des Kopfendes abhingt; es ist dafiir gleichgiiltig, ob das Muskel-
gewebe des Hinterendes durch eine Anpassung an hohe ATs einen relativ niedrigen
oder durch eine solche an niedrige ATs einen relativ hohen Sauerstoffverbrauch (in
vitro) aufweist.

Es ergibt sich die Frage, ob die Adaptation des Gewebes durch eine direkte Ein-
wirkung der AT auf das Gewebe zustande kommt oder indirekt iiber das Riickenmark,
das ja bei den vorn und hinten unterschiedlich adaptierten Tieren miterfafit wird. Dafl
auch mit der letzten Mdglichkeit gerechnet werden mufl, ergibt sich daraus, dafl die
vom Riickenmark an die Muskulatur gesandten Spikefolgen bei derart vorbehandelten
Aalen auch eine Kompensation zwischen vorn und hinten aufweisen (PROSSER et al.
1965). Wir versuchen zur Zeit, dies durch die Untersuchung von Aalen mit teilweise
zerstortem Riickenmark zu kliren.

Besondere Probleme wirft die Steuerung des Sauerstoffverbrauchs des Ganztieres
vom Kopfende auf. Nach Janxowsky (1966, 1968, vgl. auch Carisen 1953) weisen
Atem- und Herzfrequenzen bei leicht narkotisierten Aalen eine Leistungsadaptation
im Sinne einer Kompensation auf. Die Frequenz des Caudalherzens wird zum Teil auch
vom Kopf her bestimmt, was MisLiv (1960} durch unterschiedliche Erwirmung von
Vorder- und Hinterenden der Aale feststellte. Der Sauerstoffdruck des vendsen Blutes
ist nach JaNkowsky bei kaltadaptierten Aalen niedriger als bei warmadaptierten,
wenn die Messungen (durch kiinstliche Beeinflussung) bei iibereinstimmender Atem-
frequenz und VT vorgenommen werden; der pOg im Blut der caudalen Aorta unter-
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scheidet sich dann nicht. Werden verinderte VTs eine gewisse Zeit beibehalten, so ist
bei kaltadaptierten Aalen der pOsz des vendsen Blutes weitgehend konstant (89 bis
219 C), bei warmadaptierten Tieren trift dies nur fiir den Bereich 8° bis 130 C zu
(hdhere VTs bewirken Anstieg). Ordnet man die vendsen pOs-Werte nach der Hohe
der Atemfrequenz, so sind im VT-Bereich 10 bis 21° C die hheren Werte jeweils bei
den warmadaptierten Aalen zu finden. Der pOp ist in der weiflen Muskulatur bei
warm- und kaltadaptierten Aalen stets niedrig. Der pQOz im arteriellen Blut wird
relativ gering gehalten (SteEN & Kruvsse 1964).

Aus diesen Daten geht hervor, dafl unter vergleichbaren experimentellen Bedin-
gungen die Gewebe kaltadaptierter Aale den angebotenen Blutsauerstoff stirker aus-
niitzen als die Gewebe warmadaptierter, was in Ubereinstimmung mit der Kompen-
sation der Gewebsatmung in vitro steht. Anderungen der VT beeinflussen den pOs des
vendsen Blutes (bei kaltadaptierten Tieren) kaum, da Angebot (durch beschleunigte
Avem- und Herzfrequenz) und Verbrauch sich die Waage halten.

Es ist zu beriicksichtigen, dafl bei den Versuchen von Scuurtze (1965) das Kopf-
ende, das etwa /3 des Kirpers ausmachte, wichtige, stark atmende Organe enthilt, da-
gegen die weifle Muskulatur des Hinterendes, die den gréfiten Teil ausmacht, einen
relativ geringen Sauerstoffverbrauch aufweist. Wenn wir jedoch nicht unterstellen
wollen, dafl dadurch Anderungen der Gewebsatmung durch eine unterschiedliche Ad-
aptation des Hinterendes bei der Messung der Gesamtatmung des Aales schwer erfaflbar
sind, so ist die von SCHULTZE postulierte Steuerung der Gesamtatmung durch das Kopf-
ende wohl nur so verstindlich, daf von dort die Durchblutung der Muskulatur geregelt
wird, sei es hormonal oder nervds (eine nervéise Beeinflussung iiber den Vagus fanden
z. B. PrquieNoT et al. 1967 bei Tinca tinca). Es kime dann nicht auf die in vitro ge-
messene Succinatatmung der Muskulatur an, da man diese ja im Hinterende durch die
AT indern kann, ohne daff dies die Gesamtatmung beeinflufit. Der Fermentbesatz des
Gewebes scheint somit keine Bedeutung zu haben. Entscheidend wire danach nur die
Steuerung des Angebots durch das Kopfende, die durch die Adaptation des Kopfendes
an unterschiedliche ATs verindert wird. Im Gewebe sinkt der pOs sowoh! bei kalt-
als auch bei warmadaptierten Aalen weitgehend ab; das Angebot wird fast vollkom-
men ausgenutzt. Eine verminderte Durchblutung bei den warmadaptierten Tieren be-
dingt vermutlich, daf der pOz im vendsen Blut bei ihnen hoher ist. Die erwihnte unter-
schiedliche Abhingigkeit von der VT beruht wahrscheinlich auf einer Anderung der
Qqo-Werte durch die AT, wodurch bewirkt wird, dafl bei warmadaptierten Tieren bei
hoheren VTs der Verbrauch weniger zunimmt als das Angebot.

Fine lokale Erhshung des Verbrauchs kommt normalerweise durch eine Muskel-
tatigkeit zustande. Man kann sie im Versuch auch dadurch erzeugen, dafl man wihrend
des Versuchs die Temperatur im Vorder- oder Hinterkdrper des Aales erhSht. Lercut
(1968) fiihrte derartige Versuche durch (Ausgangsbedingungen vorn und hinten 21° C;
eine Anderung der VI um 49 C ergab mehrere Kombinationen; AT stets 210 C), Wenn
210-219 C gleich 100-100 geserzt wird, so ergab sich z. B.: 179-219C: 79,8-97 4;
218170 C: 84,9-92,7; 250210 C; 120,9-103,9; 210250 C: 111,9-110,8; 170-25% C;:
91,0-107,7; 250179 C: 102,7-95,4.

Wenn das Hinterende eine andere Temperatur hat als das Vorderende, so beein-
flufle dies nicht iiber das Blut die Temperatur des Gehirns. Dennoch wirke sich eine
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Temperaturinderung des Hinterendes (auf noch unbekannte Weise) auf die Kiemen-
atmung aus und eine solche des Kopfendes auf die Hautatmung des Hinterendes {wei-
tere Einzelheiten in der Originalarbeit).

Zentralnervdose Einfliisse: Beim Aal diirfle dem Kopf (Gehirn)
eine grofle Bedeutung fiir die Leistungsadaptation zukommen. Die Kiemendeckel-
bewegung, deren Kompensation THIEDE (1965) bei Xiphophorus helleri untersuchte,
werden vom Atemzentrum gesteuert {vgl. PREcHT 1959). Eine Funktion kann an sich
schon eine Kompensation aufweisen, die jedoch verstirkt wird, wenn zentralnervGse
Einflisse hinzukommen. Dies fand Bentre (1954) fiir die Erregbarkeit des isolierten
Fufles von Lymnaea stagnalis. Die Kompensation war grofler, wenn er das Pedal-
ganglion an den Priparaten belieff, als wenn er es entfernte.

Wie erwihnt (p. 527), hat man versucht, aus der Messung der Abhingigkeit der
Atmung und von Fermentaktivititen des Gehirngewebes von der AT speziell bei
Fischen Riickschliisse auf Funktionen der Ganztiere zu ziehen, doch ist deren Tragweite
wohl meist begrenzt (vgl. hierzu auch Jounston & Roots 1964, Hickman et al. 1964,
Konisur & Hickman 1964, BasLow in Prosser 1967).

Einflisse der Korperfliissigkeiten: Direkteffekte kdnnen auch
von den K&rper- und Blutfliissigkeiten ausgehen. Extrakte oder Blut von kaltadaptier-
ten Tieren (Lampitio mauritii, Heterometrus swammerdami, H. fulvipes, Etroplus
maculatus) stimulieren den Sauerstoffverbrauch von Geweben aus normal- oder warm-
adaptierten Individuen, selbst wenn sie bei in vitro-Versuchen in kleinen Mengen zu-
gefiigt werden. Extrakte oder Blut von warmadaptierten Tieren haben den entgegen-
gesetzten Effekt (Rao in TrosHiN 1967). Jankowsky (1964a) und PrecHT (1964c,
1965) konnten diese Befunde der indischen Autoren fiir Tinca tinca und Idus idus (und
Karpfenblut) bestitigen. Bei Idus treten die steigernden Effekte durch das Serum kalt-
adaptierter Karpfen nur dann auf, wenn der Sauerstoffverbrauch des Muskelgewebes
nicht schon (wie beim Gewebe kaltadaptierter Orfen) durch die eigene Adaptation sehr
hoch ist. Das Blutserum warmadaptierter Karpfen senkt dagegen gerade den hohen
Sauerstoffverbrauch des Muskelgewebes kaltadaptierter Idus und beeinflufit kaum den
geringeren von Tieren aus hohen ATs. Es wurde erwihnt, daf sich die einzelnen Ge-
webe eines Tieres sehr unterschiedlich verhalten kénnen: durch Direkteffekte von seiten
der Korperfliissigkeiten mag wieder eine gewisse Konformitit erreicht werden, doch
bleibt dies zu untersuchen.

Hormonale Einfliisse: Rao und seine Schiiler haben die soeben be-
sprochenen Wirkungen der Korperflissigkeiten weiter untersucht. Lampitio besitzt
neurosekretorische Zellen im Ober- und Unterschlundganglion. Die Tatigkeit der letz-
ten hingt von der AT ab (Minimum bei 28 C nach Saroja & Rao 1965), mit der sogar
der aktive Zelltyp wechseln soll. Ein Schiiler von Rao untersuchte den Einfluf von
injizierten Nervenextrakten von kalt- und warmadaptierten Wiirmern bei 28%-Tieren.
Drei Stunden nach der Injektion mit Extrake aus kaltadaptierten Lampitio war ein
Anstieg der Atmung, der RNS, der Lipaseaktivitit, der Ungesittigtheit der Fett-
siuren und des Gehaltes an Magnesium zu verzeichnen, also der Symptome, die bel
einer Senkung der AT auftreten. Extrakte aus warmadaptierten Wiirmern hatten den
entgegengesetzten Effekt. Auch Skorpione sollen Entsprechendes zeigen. Aus dem Ner-
vengewebe der unterschiedlich adaptierten Wiirmer extrahierte Sterol-Fraktionen sol-
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len in gleicher Weise gewirkt haben. Bei den von uns durchgefithrten Versuchen haben
wir das Blutserum kurz vor der Messung des Sauerstoffverbrauchs dem Muskelgewebe
im Warburgtrog zugefiigt.

Beim Fisch Etroplus fand Rao eine Zunahme der Schilddriisenaktivitit mit fallen-
der AT. Hiermit ist ein Problem beriihrt, das zwar oft untersucht, aber wenig geklirt
ist. Es lag nahe, die Beteiligung von stoffwechselaktiven Hormondriisen von Wirbel-
tieren und auch Wirbellosen an der Leistungsadaptation zu untersuchen, wobei die Ar-
ten sich natiirlich unterschiedlich verhalten kénnen. Das verschiedene Verhalten der
Fermente eines Gewebes und das der gleichen Fermente in unterschiedlichen Geweben
zeigt schon, dafl man die Probleme nicht zu sehr vereinfachen darf, wenn auch bekannt
ist, daf dasselbe Hormon die Aktivitit eines Fermentes stimulieren, die eines anderen
senken kann (vgl. Precur 1961a). Nach TisuLer (1963) wird beim Frosch-Myocard
die Oxydation von Succinat in vitro durch L-Thyroxin erhdht, die von Malat ge-
hemmt. Logische Schwierigkeiten ergeben sich fiir die Beteiligung von Hormonen auch
bei der Deutung der Ergebnisse russischer Autoren (vgl. PrecuT in TrosHIN 1967,
p. 261).

Das Interesse hat sich vor allem auf die Beteiligung des Hypophysen-Schild-
driisen-Systems der Wirbeltiere an der Leistungsadaptation gerichtet, doch soll dar-
{iber nur kurz berichtet werden, da trotz zahlreicher Arbeiten unsere Kenntnisse noch
liickenhaft sind (vgl. PrECHT in Prosser 1958, 1961a, 1964d, Prosser in HanNon
& Vierzck 1962, Jangowsky 19644, b).

Es ist zundchst zu beriicksichtigen, dafl die den Stoffwechsel beeinflussende Wir-
kung der Schilddriisenhormone bei wechselwarmen Tieren nicht immer so klar nach-
weisbar ist wie bei den Sdugetieren. Man kann den Sauerstoffverbrauch von Ganz-
tieren nach Hormoninjektionen oder nach einer Exstirpation bzw. Reimplantation der
Driisen messen, den Sauerstoffverbrauch verschiedener Gewebe oder einzelne Ferment-
aktivititen. Besonders umstritten ist die Frage, ob die Schilddriisenhormone auch bei
in vitro-Versuchen den Stoffwechsel aktivieren. PrecuT (1965) konnte die oft zitierten
Befunde von HaarMannN (1936) an Karpfen nicht bestitigen, doch liegen auch neuere
positive Befunde bei anderen Tieren vor (z. B. fiir isolierte Harnblasen von Kréten
nach THORNBURN & MarTy 1966, vgl. auch Marusic et al. 1966, TavyrLor & Barxrr
1967). Dies Problem ist fiir unsere Betrachtungen weniger wichtig, weil es nur die Art
der Wirkung der Schilddriisenhormone beriihrt, so das Problem der Direkt- und Nach-
effekte. Es ist zu beriicksichtigen, dafl die einzelnen Gewebe unterschiedlich auf die
Hormone ansprechen konnen und dafl sich die Ansprechbarkeit jahreszeitlich dndern
kann. Die Wirkung von Hormoninjektionen hingt bei Eidechsen (MaHER 1965, WiL-
HOFF 1966) und Goldfischen (THORNBURN & MaTTY 1963) von der Umgebungstempe-
ratur der Tiere ab, ebenfalls bei Rana pipiens im Gegensatz zu Bufo woodbousii
(MaHER 1967).

Hormone kbnnen auch die Grofle der u-Werte becinflussen; z. B. erniedrige
Vasopressin-Injektion diese fiir die Wasseraufnahme von Bufo melanoticus um 4000 cal
(die Tiere befanden sich bereits iiber Nacht bet den V'Ts, Dicker & Errior 1967).

Im Vordergrund der Untersuchungen steht die Frage, ob die Schilddriisenaktivitit
durch die AT beeinfluflt wird. Leider fiihren verschiedene Methoden (histologische Un-
tersuchungen, 131 J-Aufnahme etc.) nicht immer zu den gleichen Resultaten (vgl. Hoar
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& Eares 1963, EaLEs 1965). Es wire auch hier von Vorteil, die Tiere bei unterschied-
lichen ATSs zu halten, und dann bei gleichen VTs eine Funktionspriifung der Driisen-
aktivitdt vorzunehmen (liber die méglichen Schlu8folgerungen aus solchen Versuchen
und iiber die Befunde, die fiir bzw. gegen die Beeinflussung der Funktion des Hypo-
physen-Schilddriisen-Systems durch die AT sprechen, vgl. PrEcut 1964d).

Fiir Fische hat man bei diesen Untersuchungen ein sehr wechselndes Bild erhalten;
die Aktivitit der Schilddriise kann mit der AT ansteigen, abfallen oder von ihr ziem-
lich unabhingig sein. Kaltadaptierte Amphibien zeigen sehr oft eine hohere Driisen-
aktivitdt als warmadaptierte, das Umgekehrte gilt fiir etliche Reptilien (vgl. Lynn
et al. 1965; Literaturiibersicht bei PrecuT 1964d). Ein Unterschied zwischen den Arten
(Goldfisch, Forelle) zeigt sich auch beim Thyroxineinfluf auf die NH;s-Erzeugung
(THorNBURN & MATTY 1963). Off sind jahreszeittiche Anderungen der Driisenaktivitit,
die mit der Laichzeit oder Wanderung der Fische in Beziehung stehen konnen, be-
obachtet worden, doch wirken hier neben der Temperatur auch andere Faktoren mit.

Beim Goldfisch zeigt die auffallend inaktive Schilddriise keine Abhingigkeit von
der AT; dennoch reagiert sie auf eine TSH-Behandlung, was besagen wiirde, dafl die
Produktion dieses Hypophysenhormons auch nicht von der AT abhingt (ForTUnE
1956, 1958, DELsoL & Frartin 1956). Krickas (1965) konnte keinen Hinweis fiir eine
Beteiligung der Schilddriise an der Leistungsadaptation des Goldfisches finden.

Positive Befunde stammen von SUHRMANN (1955) fiir den Sauerstoffverbrauch
von Karauschen und von Jankowsky (1960) fiir die Beteiligung des Hypophysen-
Schilddriisen-Systems an der Kompensation der Atmung von Rana temporaria. Durch
Ausschaltung der Hormonproduktion durch Thicharnstoff bzw. durch Driisenexstir-
pation konnte die Kompensation unterdriickt bzw. in ihrem Ausmaf erheblich redu-
ziert werden (vgl. Jankowsky 1964b). Thyreostatica kénnen natiirlich auch un-
erwiinschte Nebenwirkungen haben. Weitere Arten miifiten untersucht werden (vgl.
AvuerBacH 1957, Kassoum 1967).

ZUSAMMENFASSUNG

1. Das Stoftgebiet wird (trotz mancher Uberginge und Schwierigkeiten der Zuord-
nung) in (a) Reaktionen, (b) Regulationen und (c) Akklimatisationen (Adaptatio-
nen) aufgegliedert. Das Problem des Nutzens im Sinne eines Selektionsvorteils
wird ausgeklammert. Es wird bei dieser zusammenfassenden Darstellung besonders
die nach 1955 erschienene Literatur beriicksichtigt.

2. Zur Charakterisierung der Abhingigkeit der Lebensprozesse von der Versuchs-
temperatur (VT) pflegt man Q- oder (wenn mdglich) y-Werte anzugeben, die
jedoch grofle Unterschiede zeigen konnen, z. B. fiir verschiedene Organfunktionen,
fiir Teilfunktionen eines Organs, bet unterschiedlichem Funktionszustand eines
Organs, fiir gleiche Organfunktionen verschiedener Rassen und Arten etc. Biologisch
bedeutsame Kurvenbereiche kénnen durch besonders niedrige Temperaturkoeffi-
zienten ausgezeichnet sein, was nicht immer auf angeborene Reaktionsnormen zu-
riickzufiihren ist, sondern auch durch Regulationen oder Adaptationen zustande
kommen kan.
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. Die Abhingigkeitskurven von der VT kénnen von der Kdrpergrifle in unter-

schiedlicher Weise abhingen, wobei man verschieden grofie Rassen oder verwandte
Arten bzw. unterschiedliche Wachstumsstadien derselben Art untersuchen kann.

. Die Temperaturkoeffizienten kdnnen von der Adaptationstemperatur (AT) ab-

hingen, und zwar in unterschiedlicher Weise auch bei demselben Typ der Leistungs-
adaptation.

. Jahreszeitliche Einfliisse auf die Abhingigkeitskurven von der VT werden nur

kurz behandelt; es kdnnen dabei mehrere Faktoren eine Rolle spielen (die Ad-
aptationstemperatur, die Photoperiode, endogene Rhythmen).

. Bei relativ raschen Temperaturinderungen kinnen over- und undershoots das Bild

komplizieren. Es kann sich hierbei um Reaktionen (Einschwingprozesse) handeln,
doch sind auch linger dauernde Nachwirkungen zu beobachten, wobei z. B. Strefi-
phinomene vorliegen kdnnen, die Gegenreaktionen des Korpers ausldsen und eine
exakte Versuchsausfithrung sehr erschweren, oder auch Schidigungen, die Repara-
tionen notwendig machen. Die Streffphinomene kann man auch auf der Ferment-
ebene beobachten oder an Anderungen des RNS-Gehaltes ablesen.

. Es werden einige Beispiele fiir Regulationen durch iibergeordnete Systeme an-

gegeben und die Mbglichkeiten geschildert, diese von Reaktionen und Adaptatio-
nen zu unterscheiden.

. Es muf} zwischen genetisch bedingten und den (weit besser untersuchten) nicht-

genetischen Adaptationen unterschieden werden. Mit der AT konnen sich Sub-
stanzmengen (Wasser- und Salzgehalt, Proteine, Fette, RINS, DNS etc.) indern
oder die Abhingigkeitskurven von der VT. Hierfiir kénnen mehrere Typen an-
gegeben werden, doch st&ft eine solche Einteilung in manchen Fillen auf Schwie-
rigkeiten (z. B. bei einigen Fermentaktivititen).

. Die Bedingungen fiir eine exakte Versuchsausfihrung zur Erfassung einer Lei-

stungsadaptation werden dargelegt.

Fine nidchtgenetische Leistungsadaptation kann auf allen Ebenen (Funktionen in-
takter Tiere oder isolierter Organe, bei Zellstoffwechselprozessen etc.) beobachtet
werden. Selbst fiir ihr Vorkommen beim Stoffwechsel intakter Tiere sind schwer
Regeln anzugeben; sie findet sich anscheinend bei im Wasser lebenden Tieren hiu-
figer als bei terrestrischen. Die Organfunktionen oder die Gewebe eines Tieres oder
verschiedene Zellstoffwechselprozesse desselben Gewebes kénnen sich im Ausmafl
der Adaptation oder sogar im Adaptationstyp unterscheiden. Auch der Stoff-
wechselweg kann von der AT abhingen.

Obwohl eine solche Leistungsadaptation in einigen Fillen auch relativ rasch ver-
laufen kann, handelt es sich im allgemeinen doch um eine Anpassung an lang-
fristige Temperaturinderungen. Der Adaptationsmechanismus ist oft selbst tem-
peraturabhingig; er kann aber noch bei Temperaturen unter dem Nullpunkt funk-
tionsfihig sein.

Es ist bisher nur ungeniigend gelungen, den Mechanismus der nichtgenetischen Lei-
stungsadaptation zu kldren. Erdrtert werden zentralnervose Einfliisse und solche
der Korperflissigkeiten und der Hormone. An einem Beispiel (der Atmung des
Aales) wird ein Versuch zur Erforschung des Mechanismus geschildert.
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